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内 容 简介 


本 书 以 最 新 的 研究 成 果 ， 扰 要 介绍 玉米 的 生活 史 ， 染 色 体形 态 特 
征 , 结 构 和 数据 变异 ;以 及 玉米 生活 史 中 不 同 发 育 阶段 突变 基因 的 表现 
和 遗传 方面 的 基本 知识 。 同 时 ， 本 书 以 大 量 生 动 的 彩色 照片 并 明 自 玉 
米 和 遗传 学 建立 以 来 所 累积 的 主要 基因 突变 性 状 表现 和 它们 在 连锁 图 双 
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前 言 


玉米 植株 的 各 个 部 分 都 存在 着 广泛 的 遗传 变异 。 对 这 些 
变异 的 研究 有 力 地 推动 了 近代 遗传 学 和 细胞 遗传 学 的 发 展 。 
本 书 系统 而 扼要 地 介绍 了 玉米 遗传 的 各 个 方面 内 容 ， 并 有 突 
变 基因 性 状 表现 的 彩色 照片 78 幅 ， 可 作为 农业 大 专 院 校 和 
科研 单位 在 教学 和 科研 工作 中 的 参考 。 

本 书 主要 参考 美国 1977 年 出 版 的 《玉米 及 其 改良 》(Corn 
and Corn lImprovement) 中 玉米 遗传 学 和 玉米 细胞 遗传 学 
两 章 。 基因 在 连锁 图 上 的 位 置 根据 科 (Coe, E. H.) 等 人 
1982 年 发 表 的 《玉米 遗传 因子 和 连锁 图 》(GENETIC FA4C- 
TORS AND LINKAGE MAP OF MAI1ZE)) 一 节 作 了 调整 。 
突变 性 状 彩 图 全 部 是 彩色 照片 ， 是 编者 在 美国 玉米 遗传 合作 
社 拍摄 的 。 

在 本 世 编 写 过 程 中 , 李 竞 雄 教 授 曾 提出 许多 宝贵 意见 ,并 
对 图 谱 的 有 关 部 分 进行 了 审查 和 修改 ,在 此 说 致谢 意 。 

由 于 水 平 所 限 , 本 文 欠 妥 或 错误 的 地 方 一 定 不 少 , 个 别 照 
片 在 反映 突变 性 状 典型 性 和 色彩 真实 性 方面 也 不 够 理想 ， 希 
望 使 用 的 同志 原谅 ,并 提出 宝贵 意见 。 

坊 者 
1986 年 6 月 
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图 17 tsl 雄 穗 结实 ，2S-74 。 梭 穗 完全 肉 穗 化 ， 弯 曲 下 垂 ， 成 熟 时 雄 
穗 上 不 规则 地 着 生子 料 


图 18 。 v4-- 一 黄 绿 苗 ，2L-83。 幼 苗 淡 黄 绿色 ， 后 期 可 转变 为 正常 绿色 ， 但 
比较 缓慢 。 左 边 为 v4 幼苗 





图 19 w3 一 一 白 苗 ，2L 
111。 幼苗 无 叶绿素 , 白色 ， 
= 叶 期 后 死亡 ， 胚 乳白 色 


图 20 HtI 一 抗 大 班 病 1 号 小 种 
(Hemithosporium turcicum), 
2L - 121。 大 斑 病 菌 侵 染 后 ， 
只 出 现 较 小 的 失 绿 斑 , 左面 为 
Ht1 叶 片 





图 21 Ch1 一 一 巧 克 力 色 果皮 ， 
2L-155。 显 性 突变 ， 能 使 果皮 产 
生 暗 棕色 素 。 





图 22 crl- 一 皱 缩 叶 ，3S-0。 植 株 
略 矮 ， 叶 宽 ， 叶 面 皱 折 ， 尤 其 是 叶 
片 基部 最 明显 。 








图 23 dl 一 矮 生 ，3S-18 
植株 极 矮 ， 叶 厚 而 宽 ， 簇 
生 在 一 起 ， 梭 穗 紧凑 ， 峻 
穗 上 长 花药 ， 对 赤 霉 素 敏 
感 , 苗 期 喷 赤 霉 素 液 后 , 杆 
株 能 生长 至 正常 高 度 


图 24  Rgl- 一 破碎 叶 ，3L 
45。 显 性 突变 ， 较 老 叶 片 叶 
脉 间 先是 出 现 失 绿 组 织 ， 继 
而 变 成 细 长 孔洞 , 呈 撕 裂 状 ， 
最 初 4.5 片 叶 发 育 正 常 





图 25 ”ts4 一 一 雄 穗 结实 ，3L 
-52。 梭 穗 紧 实 而 直立 ， 同 时 
具有 肉 花 和 雄花 


图 26 bal 一 一 空 秆 ，3L 
-80。 肉 穗 芽 不 分 化 ， 变 
成 空 秆 , 雄 穗 绝 大 部 分 小 


花 也 退化 - 图 为 退化 的 梭 
穗 。 








图 27 al 一 无 花 青 素 . 3L 
- 127。 其 显 性 A1 是 产生 花 
青 素 的 基本 因子 之 一 , 在 al 
存在 时 ， 产生 无 色 糊 粉 层 ， 
棕色 果皮 , 绿 株 或 棕色 植株 
人 1 与 CRBz 互 作 , 产生 有 色 
糊 粉 层 ， 与 BPl 互 作 ， 产 生 
紫 株 。 图 为 Aa 自 交 果 穗 ， 
上 面 分 离 的 无 色 粒 含 aa 


图 28 在 BPI 基 因 存 在 时 
Aa 对 植株 颜色 的 影响 

左边 紫 株 为 ARP1, 右边 棕 
株 为 aBPI 








图 29 sh2 一 一 凹陷 胚乳 ，3 工 
-127.2 。 乳 熟 期 子粒 膨胀 ， 
多 水 ， 含 糖 量 高 ,成熟 干 燥 
后 种 子 塌 陷 。sh2 与 al 密 
切 连 锁 , 故 凹 陷 粒 大 部 分 是 
无 色 的 


图 30 Ts5 一 一 梭 穗 结实 ， 
4S -53。 显 性 突变 ， 雄 穗 
既 可 以 正常 散粉 ， 又 有 花 
丝 存在 。 











图 31 ”lal 一 懒惰 株 ，4S-55 
株 高 在 30 至 40 厘 米 之 前 生长 正 
常 ， 而 后 发 生 倒伏 , 表现 出 铀 
铅 生 长 的 习性 


图 32 ”sul 一 一 糖 胚 乳 ，4S-66 
子粒 在 乳 熟 期 鼓 张 , 含有 较 高 的 
糖分 ,干燥 时 种 子 皱 缩 透 明 ,图 为 
Sul sul 的 自 交 分 离 果 穗 








图 33 zb6 一 一 斑马 状 叶片 ， 
4L - 79。 基 部 叶片 出 现 淡 
黄色 与 绿色 相间 横 带 ， 象 
斑马 斑纹 。 在 冷 凉 气候 下 
表现 明显 


图 34 gl4 一 一 光 叶 ，4L 
81。 叶 面 角质 层 蜡 质 发 生 
变化 ， 用 喷 雾 器 喷 水 ,在 
叶 面 上 形成 小 水 滴 。 不 致 
散落 。 左 面 为 g14 幼 苗 
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- 用 释 德 ，4L-101 
显 性 突变 ， 肉 穗 和 梭 穗 都 形成 很 
长 的 释 片 , 本 图 所 示 为 Tul 肉 穗 





图 36 记 一 日 本 型 条 纹 叶 ，4L- 
106- 叶片 和 叶鞘 有 许多 白色 条 


纹 ， 比 jl( 图 61 ) 更 明显 , 幼苗 
有 时 近 於 白色 











图 1 Srl 条 纹 叶 ，1S-0 
(S 代 表 染 色 体 短 辟 , 横 线 后 
面 数 字 为 连锁 图 上 的 位 置 ， 
下 同 )。 叶片 上 有 较 视 的 白 
色 条 纹 ， 持 续 到 成 株 


图 2 zb4- 一 斑马 状 叶片 (4 代 
表 同 一 个 突变 性 状 发 现 的 顺 
序 , 下 同 )，1S-19。 在 幼 龄 
叶片 上 出 现 淡 黄 色 与 绿色 相 
间 的 模 带 花纹 。 后 期 叶片 不 
表现 





图 37 a2 一 一 无 花 青 素 ， 
5S - 35。 花 青 素 互 补 基 
因 之 一 ， 但 与 P" 互 作 
产生 红果 皮 ; 与 BP1 互 
作 产 生 棕 株 ， 只 是 成 熟 
前 棕色 素 消失 。 图 为 
A2a2 分 离 果 积 


图 38 ”bm1 一 棕 叶 脉 ， 
5S -41 。 棕 色素 在 叶 中 
脉 、 叶 菏 和 叶片 的 维 管 
束 上 形成 ， 在 老 叶 片上 
更 为 明显 。 图 中 左 1 、 友 
3 和 右 1 均 为 bm1 株 





图 39 btl 一 一 脆弱 胚乳 ，5L-42 
成 熟 种 子 塌陷 、 透 明 ， 易 碎 。 图 
为 Btlbtl 自 交 果穗 ， 该 穗 同时 也 
分 离 a2, 因 btl 与 a2 连锁 , 故 大 部 
分 止 粒 为 无 色 的 








图 40 ”pri 一 一 红色 糊 粉 层 ，5L 
-66。 在 其 它 有 关 色 素 基因 存在 
时 ， 能 使 紫色 (Pr) 糊 粉 层 变 为 
红色 (pr) 糊 粉 层 ， 紫 花药 (Pr) 
变 为 红 花 药 (pr) 。 图 为 Prpr 自 
交 穗 ，pr 粒 为 红色 


一 黄 条 纹 叶 ，5L-75。 叶 脉 之 间 出 现 黄色 组 织 ， 有 有 边 为 ys1 


图 各 ”v2 一 一 黄 绿 苗 ，5L-107。 表 现 型 象 V1( 图 69)， 但 幼苗 转变 为 绿色 较 
慢 。 左 边 为 v2 幼苗 。 





图 43 rgd1 一 一 撕 裂 幼苗 ，6S-4 
幼苗 叶片 窜 而 卷曲 , 似 线 状 , 不 易 
出 土 。 左 边 为 rgdl 幼苗 





图 和 4 rhml- 一 抗 小 斑 病 (Hel 
minthosporium mavdis). 位 于 6S， 
具体 位 置 未 定 。 对 小 班 病 0 小 种 只 
产生 失 绿 斑 反 应 。 丰 面 为 rhm 叶 
片 ， 左 面 为 Rhm 叶片 ， 均 为 B73 
遗传 背景 





图 45 YI 黄 胚乳 ，6L-13 。 显 
性 基因 ， 能 使 胚乳 产生 类 胡 蓝 卜 素 ， 
使 种 子 成 为 黄色 。 左 面 为 yl 形成 
的 白 胚乳 色 的 果穗 





图 46 sil 一 雄性 不 育 、 多 花丝 ， 
6L-16。 雄花 不 育 , 有 花丝 从 雄 穗 
小 花 中 伸 出 ， 肉 穗 有 过 量 的 花丝 
图 为 si 果穗 





图 47 Dt2 一 有 斑点 糊 粉 层 ，6L 

40。 控 制 al 座位 基因 的 突变 ， 使 
al 或 al 一 m 回复 变 为 Al1， 产 生 糊 
粉 层 的 有 色 斑 点 





图 48 ”Pll 一 一 紫 株 色 ，6L-45。 与 
AB 基因 互 作 ， 产 生 不 依赖 日 光 的 
植株 紫色 素 ， 其 隐 人 性 pl1 与 AB 互 
作 产 生 依赖 於 日 光 的 红色 素 。 左面 
为 ABP1 株 ， 右 面 为 ABPI 株 








图 49 ”sm1 一 一 梅 红 花 
丝 ，6L-55。sm 与 P" 
瓦 作 产生 橙 红 花丝 : 与 
p 互 作 , 产生 棕色 花丝 
左面 为 sm P"" 产 生 的 
橙 红色 花丝 


图 50 ”ptl 多 型 穗 ，6L 
56。 肉 小 穗 组 织 能 不 定形 地 
增生 ， 产 生 不 规则 生长 的 肉 
穗 和 雄 穗 。 图 为 pt 肉 穗 





图 51  Hsl 一 ，7S-0。 显 性 突变 ， 使 叶鞘 上 长 出 多 量 较 长 的 昔 毛 。 
左边 为 Hs 株 


图 52 02 一 一 不 透明 胚乳 , 7S-16 。 粉 质 肝 乳 ， 在 反射 光 下 色泽 发 暗 ， 在 透 
a ET 胚乳 中 赖 氨 酸 含量 比 正常 玉米 高 出 70% 以 上 。 右面 二 
行 021 o 





图 53 ”ral 一 一 多 分 枝 穗 ， 

也 7L-32。 肉 穗 和 雄 穗 多 分 

局 枝 , 雄 穗 呈 圆 锥 状 。 图 片 
所 示 为 ral 肉 穗 


图 54 gl11 一 一 光 叶 ，7L 
-36 。 幼 苗 叶 片 角质 层 蜡 
质 发 生变 化 ， 叶 面 光亮 ， 
易 沾 水 滴 ， 右 边 为 g11 幼 
苗 








图 55 Tpl- 一 大 刍 草 型 株 ，7L- 
46 。 植 株 多 分 药 ， 罕 叶片 ， 有 很 
多 小 而 被 长 释 片 包 起 来 的 果穗 ; 
单 轴 梭 穗 








图 56 11- 一 衣 屋 日 本 型 条 纹 叶 ， 
7L - 52。 诱 发 叶绿体 基因 突变 ， 
使 叶片 出 现 白色 条 纹 ， 因 而 是 细 
胞 质 遗 传 的 。 






图 3 PI1 果皮 和 穗 轴 色 ， 
1S-26。 包括 一 系列 复 等 位 
基因 。P"” 白果 皮 穗 轴 ， 
Pr 白果 皮 红 穗 轴 ,Pr 红 
果皮 红 穗 轴 , P"" 贸 嵌 果皮 
和 穗 轴 , PW 花 班 果皮 和 穗 
轴 。 自 左 至 右 分 别 为 Pw、 
Pw ps Pw 和 Pw 的 
表现 型 


图 4 hm 1 一 一 感染 圆 斑 病 
(Helminthosporium ca - 
rbonum)，11-64(L 代表 
染色 体 长 辟 ， 下 同 ) 叶 片上 
出 现 失 绿 的 椭圆 型 病 斑 ， 
果穗 上 出 现 大 团 黑色 子 实 
体 。 图 为 感 病 的 果穗 


图 57 pnl 一 一 纸 状 颖 片 ，7L-112 
肉 穗 和 雄 穗 都 产生 长 而 薄 纸 状 的 颖 
片 。 图 为 pn 果穗 ， 部 分 籽粒 被 包 


住 





图 58 ”Dt3 一 一 有 斑点 糊 粉 层 ， 
7L ,位 置 未 定 。 象 Dt1 :图 62 )， 
控制 al 座位 的 回复 突变 ， 使 糊 粉 
慨 出 现 有 色 班 点 : 图 为 Dt3dt3 的 
自 交 穗 








图 59 v16 黄 绿 苗 ，8L-14。 表 现 型 象 V1( 图 69)， 淡 黄 绿色 幼苗 ， 但 变 绿 
较 慢 。 右 面 为 v16 幼苗 





图 60 ”ms8 一 一 雄花 不 育 ，8L-28。 小 孢 母 细胞 退化 ， 花 药 不 外 露 ， 梭 花 不 
育 。 左 面 为 ms8 雄 穗 


图 61 1 一 日 本 型 条 纹 叶 ，8L-42 
叶片 、 叶 萌 和 苞 叶 上 产生 变化 不 定 
的 白色 条 纹 ， 但 幼苗 不 表现 





图 62 Dtl 一 有 斑点 糊 粉 层 ，9S-0 
能 在 a1 无 色 糊 粉 层 背 景 上 产生 有 色 
斑点 ， 在 棕色 植株 (aBPl) 背景 上 产 


生 有 色 斑 块 。 图 为 Dtldtl 的 自 交 
果穗 





图 63 wd1 一 一 白色 缺失 ， 接近 
yg2. 短 臂 最 顶端 半 个 妇 色 钮 的 缺 
失 。 纯 合体 为 白 苗 。 图 为 wd wd 
加 上 带 有 Wd 的 一 个 环形 染色 体 。 
由 於 环形 染色 体 在 细胞 分 裂 中 经 
常 丢失 , 因而 产生 许多 白色 条 纹 。 








图 64 C1- 一 有 色 糊 粉 层 ，9S-26 


是 糊 粉 层 色素 的 一 个 互补 基因 
为 Cicl xclcl 的 测 交 果 穗 。 


图 


图 65 ”shl 一 周 陷 胚乳 , 9S-29 
籽粒 在 乳 熟 期 膨胀 多 水 ， 成 熟 时 
种 子 塌陷 ， 从 顶部 往 里 站， 形成 
-个 光滑 的 圆 坑 





图 66 bzl 古 铜 株 色 ,9S-31 
使 繁 色 糊 粉 层 变 成 灰 棕 色 ， 和 紫色 
植株 变 成 红 棕色 。 bz1! 花药 在 紫 
外 光照 射 下 产生 竟 黄 荧光 。 图 为 
Bzlbzl 的 自 交 穗 , bzl 为 棕色 粒 。 





图 67 wx1 一 一 糯 质 ,9S- 
56。 花粉 和 子粒 的 淀粉 全 
部 变 成 精 性 支 链 淀 粉 。 与 
稀 碘 液 反应 , 产生 棕 红色 。 
胚乳 不 透明 ， 旺 泽 硬 的 蜡 
质 结构 。 图 为 Wxwx 自 
交 穗 ， 不 透亮 显 棕 红 色 的 
为 wx 粒 
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图 68 为 Wxwx 植株 的 
花粉 粒 ， 用 稀 枫 液 染色 ， 
大 约 有 “1/2 为 棕 红 色 的 
wx 花粉 粒 
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图 69 v1 一 一 黄 绿 苗 ，9L 
-63。 幼 苗 淡 黄 ， 近 白色 ， 
但 变 绿 很 快 。 左面 为 v1 
菌 。 


图 70 ”Rp1 一 一 抗 锈病 , 10S 
-0。 显 性 ， 抵 抗 锈病 (Puc - 
cinia sorghi)。 图 为 rp1 的 
感 锈 叶片 。 








图 71 oy1 一 一 油 黄 菌 ， 
10S-12。 幼 苗 旦 油 浸 状 
浅黄 绿色 ， 可 以 持续 到 
成 熟 。 右 面 为 0y1 幼 菌 。 


图 72 g1 一 一 金黄 色 株 ，10L 
-47。 幼 苗 和 成 株 出 现 特征 性 量 
的 金黄 颜色 , 以 开花 期 的 叶 鞭 
最 明显 。 图 为 抽 丝 后 的 g&1 肉 
穗 部 位 。 





图 73 R1 一 糊 粉 层 和 植株 色 ，10L 
-61 。 该 座位 有 若干 个 等 位 基因 分 别 
控制 糊 粉 层 、 花 药 、 花 丝 、 幼 苗 基 
部 、 支 持 根 、 叶 片 和 果皮 等 部 分 的 
花 青 素 形成 。 图 为 Riri 自 交 果 稳 





图 74 R1 等 位 基因 之 一 R" 的 纯 合 
果穗 。Rw 只 使 玉米 子粒 的 项 部 和 
胚 部 产生 色素 ， 象 一 个 有 色 帽 子 ， 
称 为 纳 沃 霍 花纹 





wo 
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图 75 RI 等 位 基因 之 一 Rm 杂 合 
体 R"r 的 自由 授粉 果穗 。Rm" 使 糊 
粉 层 产生 大 理 石 状 斑纹 。 
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图 76 另 一 个 R1 等 位 基因 Rs 
的 表现 型 ， 在 无 色 糊 粉 层 背 景 上 


”出现 许多 有 色 班 点 


图 5 brl=- 一 短 节 十 -1L-al 
节 间 缩短 ， 叶 片 硬 而 直立 ， 喷 赤 
霉 素 液 后 无 反应 ， 节 间 不 会 伸 长 。 





图 6 Vg 1 一 一 退化 颖 片 ，1L-85 。 
显 性 突变 。 肉 、 雄 花序 小 花 的 颖 
片 退化 ， 左 面 为 带 Vg 基因 的 果 
穗 ， 右 面 为 正常 果穗 。 








图 78 sr2 -一 条 纹 叶 ，10L-95。 


性 状 表现 象 srl (图 1)， 使 叶片 上 
出 现 宽 窑 不 定 的 白色 纵 条 纹 。 


图 77 ”R1 的 两 个 等 位 基因 Re 和 
R" 在 花药 上 的 表现 。 红 花药 为 
R" ， 绿 花药 为 Rs 
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图 7 an 1 一 一 肉 穗 上 长 花药 ， 
1L -104。 肉 德 两 性 化 ， 叶 宽 
而 短 , 峻 穗 分 枝 少 , 对 赤 霉 素 
敏感 。 图 为 长 满 花药 的 an 1 
肉 穗 。 


图 8 Kn 1 一 打 结 叶 ,1L- 


(128)( 括 弧 表 示 基 因 定 位 
资料 尚 不 充分 )， 显 性 突 
变 ， 引 起 叶子 维 管束 分 散 
的 增生 ,增生 部 分 呈 结 状 。 








图 9 D8 一 一 矫 生 ，1L-133， 显 性 突变 ， 植 株 极 矫 ， 叶 片 簇生 ， 梭 花 和 两 性 
伦 同 株 ， 对 赤 圳 素 敏 感 
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图 10 ”gsl 一 一 绿 条 纹 叶 ，1L-135。 叶 片 主要 维 管束 之 间 出 现 淡 灰 绿色 条 纹 ， 
易 枯 将 。 左 边 为 gs 1 叶片 





Ee 


图 11 Ts6 雄 穗 结实 ，1L-158 ” 显 性 突变 ， 雄 穗 完 全 肉 穗 化 ， 成 熟 时 雄 
穗 上 着 后 不 规则 排列 的 子 料 





疼 12 bm2 一 - 棕 叶 脉 ，!1L-161。 能 使 叶 畏 、 中 脉 和 叶片 的 维 管 上 形成 棕色 
素 右面 为 bm2 叶 片 


图 13 ws3 一 白 叶 蒜 ，2S-0。 使 叶 
精 、 苞 叶 和 茎 秆 产生 很 少 叶绿素 ， 
近 於 白色 ,但 叶片 仍 为 正常 绿色 





图 14 all- 一 变 白 叶 片 ，2S-4。 引 
起 叶绿素 无 规律 的 变化 , 某 一 部 分 
为 白色 ， 另 一 部 分 为 绿色 。 图 中 al 
株 也 具有 ABPI1 基因 型 ， 故 葡 秆 哇 
现 紫 色 





图 15 lg 1 一 一 无 叶 舌 ，2S-11。 植 
株 不 产生 叶 耳 和 叶 舌 ， 叶 片 与 革 秆 
夹 角 小 ， 叶 上 冲 





图 16 sk 1 一 一 无 花丝 ，2S-56 。 肉 
穗 不 产生 花丝 ， 是 纯 合 致死 因子 。 























前 言 
1 
1 
3 
4 
5 
5 
6 
9 
(四 ) 减 数 分 裂 过 程 … ”11 
三 、 玉 炒 染色 体 结 构 变 异 … 15 
(一 ) 染色 体 缺失 …… 16 
(二 ) 染色 体重 复 … 16 
(三 ) 染色 体 易 位 … 17 
(四 ) 染色 体 倒 位 人 20 
四 、 入 米 染 色 体 数量 变 蜡 erosooooooooono。 e000eee 000000 23 
ee. 23 
25 
26 
26 
(二 ) 基因 连锁 群 与 连锁 图 … 45 
六 、 玉 米 突变 基因 的 类 别 和 功能 ”46 
(一 ) 种 于 的 结构 和 形态 ，eeeeeee 46 
(二 ) 花 青 素 、 叶 绿 素 和 胡 蔓 上 素 的 产生 和 变化 49 
《三 ) 植株 形态 eeeeeseeeeseeeeeeerereerentteetntee 55 





(四 ) 繁殖 器 官 的 形态 结构 ………………… Ce 
(五 ) 对 光 周 期 的 反应 .ee 
(六) 叶 面 角质 层 的 变化 … “» 
(七 ) 幼苗 和 花药 的 荧光 特 狂 
( 八 ) 影响 酶 特性 的 生化 突变 
《 九 ) 对 病害 的 反应 
(十 ) 对 有 肉 雄 配 子 体 的 发 育 和 育 性 的 影响 …………………………… 
七 、 玉 米 基 因 表达 与 突变 的 调节 控制 系统 ………… 
(一 》 Dt 系统 区 
(二 ) Ac-Ds 系统 ev 
(三 ) Spm 系统 
八 、 玉 米 副 突变 …… 权 
励 、 斑 米 核 外 遗 俄 和 ee 
彩色 图 版 














LA 人 \ 玉 个 


在 高 等 植物 中 ， 对 玉米 的 遗传 研究 是 最 充分 的 。 作 为 遗 
传 研究 材料 ， 玉 米 具 有 许多 其 它 植物 难以 相 比 的 优点 。 它 的 
遗传 变异 十 分 丰富 ,特点 鲜明 。 它 的 雌雄 花序 又 是 分 别 着 生 ， 
便于 控制 授粉 ;每 个 授粉 果穗 可 以 产生 几 百 个 子粒 ,有 利于 后 
代 的 遗传 分 析 。 除 此 之 外 ,玉米 的 染色 体 数 目 相对 较 少 , 减 数 
分 裂 粗 线 期 各 条 染色 体 的 个 体 性 清楚 ,适合 于 细胞 学 分 析 。 因 
此 ,玉米 的 遗传 研究 ,在 阐明 一 些 基 本 的 遗传 原理 方面 ， 曾 做 
出 过 重要 贡献 。 以 玉米 作 材料 进行 分 子 遗 传 学 研究 ， 也 有 许 
多 方便 之 处 。 生 物 界 普 遍 存在 的 、 对 遗传 变异 和 个 体 发 育 过 
程 有 重要 控制 作用 的 转 座 控 制 因 子 ， 也 是 首先 在 玉米 中 发 现 
的 。 





| 一 、 玉 米 生 活 史 
(一 ) 世代 交 震 与 花粉 直 感 


玉米 生活 史 被 看 作 被 子 植物 的 典型 代表 。 它 包括 一 个 二 
倍 染色 体 数 (2m) 的 孢子 体 世代 和 一 个 一 倍 染色 体 数 (1x) 的 
配子 体 世代 。 两 个 世代 轮 翻 交替 (图 1)。 从 授精 作用 完成 产 
生 受 精 卵 和 胚乳 核 ,进而 发 育 为 玉米 种 子 ,由 种 子 再 长 成 一 个 
玉米 植株 ,都 属于 孢子 体 世 代 ， 染 色 体 数 为 2 x。 在 植株 发 育 
到 一 定 的 阶段 ， 分 化 出 肉 雄 花序 。 雄 花花 药 中 的 小 孢 母 细 胞 


和 雌花 胚珠 中 的 大 孢 母 细 胞 进行 减 数 分 裂 ， 产 生出 具有 单 倍 


染色 体 数目 的 小 孢子 和 大 孢子 ,进入 配子 体 世 代 。 小 孢子 进 
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四 1 玉米 生活 史 


行 一 次 有 丝 分 裂 ,产生 一 个 营养 核 (花粉 管 核 ) 和 一 个 生殖 核 。 
生殖 核 再 进行 一 次 有 丝 分 裂 产生 两 个 精子 。 包 括 上 述 三 个 单 
售 体 细胞 核 的 花粉 粒 。 是 一 个 成 熟 的 雄 配 子 体 。 大 孢 母 细胞 


»。2. 





减 数 分 裂 后 产生 的 四 个 大 孢子 ， 呈 直线 排列 。 靠 近 珠 孔 的 三 
个 大 钨 子 退化 凌 缩 ， 只 有 靠近 胚珠 基部 合 点 处 的 一 个 大 孢子 
继续 发 育 , 经 过 连续 三 次 有 丝 分 裂变 成 一 个 具有 八 个 单 倍 体 
核 的 胚 襄 ,进而 发 育 为 峻 配子 体 。 

成 熟 花粉 粒 散落 在 峻 穗花 丝 (柱头 ) 上 之 后 ,就 开始 发 藻 ， 
花粉 管 从 芽 孔 伸 出 ， 窜 人 花柱 ， 最 后 进入 胚 囊 ， 狐 放 出 两 个 
精子 。 一 个 精子 与 卵 融合 ,形成 二 倍 染色 体 数 (2”) 的 合子 幼 
胚 ; 另 一 个 精子 与 两 个 极 核 结合 ,形成 3 胚乳 核 ,完成 双 受 精 
作用 。 

对 于 胚 的 遗传 组 成 来 讲 , 由 父 、 母 本 各 提供 一 套 染 色 体 。 
每 一 个 基因 座位 都 有 两 个 等 位 基因 ,一 个 来 自 母 本 ,一 个 来 自 
父 本 。 如 果 来 自 父 本 的 基因 带 有 显 性 性 状 ， 并 且 可 以 在 种 胚 
部 分 表达 ,那么 在 受过 粉 的 子粒 上 ， 父 本 性 状 就 会 表现 出 来 ， 
这 种 现象 叫 花粉 直 感 。3” 胚乳 核 包 括 三 套 染 色 体 ,两 套 来 自 
母 本 ,一 套 来 自 父 本 。 同 样 ， 每 个 基因 座位 有 三 个 等 位 基因 ， 
两 个 来 自 母 本 ， 一 个 来 自 父 本 。 胚 乳 性 状 的 表现 决定 于 它们 
之 闻 的 相互 作用 。 如 果 来 自 父 本 的 基因 表现 显 性 ， 则 受 粉 当 
代 的 胚乳 性 状 象 父 本 ， 表 现 花 粉 直 感 或 胚乳 直 感 。 玉 米 胚乳 
包括 糊 粉 层 和 淀粉 层 两 个 组 成 部 分 。 紧 挨 果皮 的 一 层 或 数 层 
细胞 叫 糊 粉 层 ,因为 它们 的 蛋白 质 含量 比较 丰富 , 故 也 叫 蛋 白 
质 层 。 糊 粉 层 里 面 为 淀粉 层 。 玉 米 的 糊 粉 层 和 淀粉 层 都 存在 
着 许多 遗传 变异 ,这 部 分 变异 大 都 表现 花粉 直 感 。 


(二 ) 剂量 作用 与 异 受精 


由 于 胚乳 的 三 倍 染色 体 性 ， 一 部 分 基因 的 表达 取决 于 相 
对 基因 的 剂量 ,这 种 现象 叫 剂量 效应 。 例 如 ,决定 玉米 淀粉 层 
黄白 色泽 的 了 基因 , 在 胚乳 中 可 能 有 四 种 基因 型 ， 即 YYY、 
YYy、Yyy 和 yyy， 它 们 的 表现 型 各 不 相同 , 可 从 黄色 表达 


a 








的 程度 进行 区 分 。 它 们 的 维生素 A 含量 也 不 同 ， 与 Y 基因 的 
剂量 呈 直 线 关系 。 决 定 玉米 胚乳 粉 质 特性 的 一 个 基因 fl2 ,与 
它 的 等 位 基因 Fl1 2 之 间 也 不 存在 通常 的 显 隐 性 关系 。 胚 
乳 性 状 的 表达 取决 于 它们 之 间 的 比 数 ， 具 有 f12f12f12 和 
Fl12fl2fl2 基因 型 的 表现 粉 质 胚乳 , 具有 Fl12 Fl2 Fl1 2 和 
Fl2 Fl12 f12 基因 型 的 表现 非 粉 质 的 硬 粒 或 马 齿 型 胚乳 。 所 
以 ,FI2FIxfl2fl2 与 人 2f12 X Fl2Fl2 的 杂交 组 合 ， 
F 1 子粒 表现 型 是 不 相同 的 。 F 2 子粒 分 离 比例 是 1:1 而 不 
是 3:1。 引起 糊 粉 层 中 a 1 一 >A 1 回复 突变 从 而 产生 有 色 
斑点 的 Dt:、Dt，, 和 De 基因 也 有 剂量 作用 ,回复 突变 频率 
与 Dt 的 剂量 旦 指数 关系 。 

在 玉米 授精 过 程 中 ,一 般 来 说 ,与 同一 个 胚 囊 中 的 卵 核 结 
合 的 精子 和 与 极 核 结合 的 精子 都 是 来 自 同一 个 花粉 粒 ， 因 而 
二 者 的 遗传 组 成 是 一 致 的 。 但 在 个 别 情况 下 ， 与 卵 核 和 极 核 
结合 的 精子 可 以 来 自 不 同 的 花粉 粒 , 这 种 现象 叫做 异 受精 。 若 
这 些 花 粉 粒 带 有 决定 不 同 遗 传 性 状 的 基因 ， 则 胚 和 胚乳 的 性 - 
状 表达 就 会 有 所 不 同 。 





(三 ) 基因 多 效 性 与 细胞 自主 性 


有 一 些 玉米 突变 基因 可 以 影响 两 个 或 多 个 似乎 互 不 相关 
的 遗传 性 状 。 例 如 , 母 株 发 芽 基 因 vp 2、vp5 和 vp9 等 ,不 
仅 能 够 阻止 玉米 种 子 的 休眠 ,使 其 在 未 成 熟 的 果穗 上 发 芽 ,而 
且 带 有 这 些 突变 基因 的 种 子 都 是 白色 的 ， 长 出 的 幼苗 也 是 白 
色 的 。 一 组 玉米 矮 生 基 因 如 4d1、d2、d3、d5、D8 和 an1 
等 ， 不 仅 可 以 使 植株 高 度 大 为 降低 ， 而 且 能 使 肉 花 变 成 两 性 
花 。 

从 现象 上 看 ， 绝 大 部 分 已 知 玉米 突变 基因 都 是 细胞 自主 
性 的 。 也 就 是 说 ， 突 变 基因 的 功能 只 表现 在 带 有 突变 基因 的 
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细胞 ,并 不 向 外 扩散 它 的 代谢 产物 ,因而 对 邻近 细胞 和 组 织 并 
无 影响 。 与 花 青 素 合成 、 叶 绿 素 合成 和 类 胡 梦 小 素 合 成 有 关 
的 基因 以 及 影响 胚乳 淀粉 性 质 的 大 部 分 基因 都 属于 这 一 类 。 
但 也 有 极 少 数 突变 基因 是 非 细胞 自主 性 的 ， 特 别 是 对 激素 敏 
感 的 突变 类 型 ,如 对 赤 霉 素 敏感 的 矮 生 系统 就 属于 这 一 类 。 它 
们 的 基因 代谢 产物 可 以 在 细胞 和 组 织 闻 传递 和 扩散 。 


二 、 和 玉米 染色 体 
(一 ) 染色 体 的 形态 


细胞 遗传 学 的 许多 重要 发 现 是 通过 对 玉米 的 研究 获得 
的 。 玉 米 的 基本 染色 体 组 只 包括 10 条 染色 体 。 这 10 条 染色 
体 ， 不 仅 在 体 细胞 有 丝 分 裂 中 期 可 以 根据 染色 体 的 形态 特点 
加 以 区 分 ,而且 在 其 它 生物 难于 进行 观察 的 减 数 分 裂 粗 线 期 ， 
对 玉米 的 10 条 染色 体 也 可 以 根据 染色 体 的 相对 长 度 \ 着 丝 粒 
的 位 置 , 染 纽 的 特点 和 位 置 染色 粒 的 分 布 样式 以 及 紧 靠 着 丝 
粒 的 人 染色体 异 染 质 化 的 程度 等 特点 进行 区 分 。 由 于 粗 线 期 染 
色 体 为 4 价 体 , 同 源 染 色 体 进行 着 紧密 联 会 ,并且 已 经 纵 涤 为 
二 。 所 以 对 许多 涉及 同 源 染 色 体 配 对 和 交换 的 细胞 学 和 遗传 
学 现象 都 可 以 进行 有 效 的 观察 研究 。 玉 米 粗 线 期 各 条 染色 体 
鲜明 的 特点 为 细胞 遗传 学 的 研究 提供 了 一 个 有 效 工 具 ， 它 们 
的 形态 如 图 2 所 示 。 大 部 分 特征 ,如 染色 体 长 度 、 着 丝 粒 位 置 
等 ,在 不 同 玉米 品系 中 表现 是 一 致 的 ,但 是 由 异 染 质 组 成 的 染 
纽 在 数目 、 大 小 和 位 置 上 有 较 大 的 变化 。 有 些 品系 不 存在 染 
纽 ， 而 另 :- 些 品系 则 每 条 染色 体 上 都 可 能 出 现 一 个 或 几 个 染 
纽 。 同 一 位 置 上 的 染 纽 ,不 同 品系 间 在 大 小 上 差别 也 很 大 。 所 
以 ,一 个 特定 品系 的 核 型 被 确定 之 后 , 染 纽 便 成 为 识别 染色 体 
的 重要 细胞 学 标志 。 





图 2 玉米 染色 体 “ 


。 ， 染 纽 是 由 额外 的 结构 异 染 质 所 组 成 ， 它 不 含有 通常 意义 
上 的 基因 。 在 遗传 上 是 惰性 的 。 图 3 是 根据 粗 线 期 的 特征 而 
绘制 的 染色 体 直线 图 ， 所 示 的 染 纽 是 根据 对 大 多 数 品系 观察 
结果 得 来 的 。 ， 


(二 ) 异 10 染色体 


对 全 世界 的 玉米 资源 广泛 的 研究 表明 ， 尽 管 不 同 来 源 的 
品系 在 外 部 形态 上 差别 很 大 , 染 纽 组 成 也 可 能 很 不 相同 ,但 是 
10 条 染色 体 基本 形态 是 相同 的 。 只 有 一 个 例外 ,就 是 第 10 染 
色 体 有 两 种 类 型 ,一 种 普通 的 正常 第 10 染色 体 和 一 种 很 少 出 
现 的 异常 第 10 染色 体 。 它 们 的 主要 区 别 在 于 异 10 染色 体 的 
长 臂 末 端 有 一 个 粗大 的 异 染 质 区 (图 4)。 当 正常 10 与 异 :1 
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染色 体 的 杂 合体 进行 减 数 分 裂 时 , 异 10 染色 体 的 异 染 质 部 分 
不 能 进行 正常 联 会 。 异 10 染色 体 也 引起 一 些 不 正常 的 细胞 学 
现象 和 遗传 行为 。 它 可 以 使 带 有 蜡染 质 的 染色 体 在 减 数 分 裂 
后 期 产生 新 生 着 丝 粒 而 提前 趋向 两 极 ， 并 在 遗传 上 引起 肉 配 
子 的 偏 分 离 现象 ， 从 而 使 杂 合体 后 代 出 现 异常 的 分 离 比 率 。 


(三 ) B 染 色 体 
”玉米 的 基本 染色 体 组 为 5， 这 10 条 染色 体 是 任何 有 生 
3 让 : 6 E 2 = 和 > 
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活力 的 配子 所 不 可 缺少 的 。 同 样 ,只 有 具有 20 条 染色 体 的 杆 
株 才 能 正常 地 生长 发 育 。 不 过 ,有 些 玉米 品系 , 体 细胞 染色 体 
在 20 条 以 上 。 这 些 基本 染色 体 组 以 外 的 染色 体 , 称 为 额外 染 
色 体 或 超 数 染色 体 。 为 了 便于 区 别 ， 把 基本 染色 体 组 中 的 染 
色 体 称 为 A 染色 体 ,把 超 数 染色 体 称 为 B 染 色 体 。 

玉米 B 染 色 体 在 形态 上 与 A 组 染色 体 有 所 不 同 。 它 主要 
由 结构 异 染 质 所 组 成 ,体积 较 小 ,在 粗 线 期 ， 它 只 有 人 A 组 染色 
体 中 最 小 的 染色 体 , 即 第 10 染色 体 的 1/2 多 一 点 。 它 的 着 丝 
粒 近 于 顶端 ,有 一 个 完全 由 异 染 质 组 成 的 非常 微小 的 短 禹 ,而 
这 个 短 臂 又 经 常 向 长 璧 方向 折 登 ,所 以 从 外 表 上 看 , 象 是 顶端 
着 丝 的 。 在 长 璧 方向 , 紧 挨 着 丝 粒 区 域 由 异 染 质 围绕 ,之 后 有 
一 段 常 染 色 质 ， 接 着 是 几 大 段 相 大 的 异 染 色 质 和 一 段 很 短 的 
常 染色 质 终端 (图 5)。 在 体 细胞 中 、B 染色 体 也 很 容易 辨认 ， 
因为 它 最 小 ,而 且 是 顶端 着 丝 的 。 

B 染色 体 与 A 组 染色 体 没 有 任何 同 源 性 ， 在 遗传 上 是 近 
于 情 性 的 ， 不 带 有 孟 德尔 式 基因 ， 对 个 体 生长 发 育 也 没有 影 
响 。 但 当 B 染色 体 在 一 个 个 体积 累 过 多 ,例如 超过 10 个 ,就 
能 够 引起 一 些 异常 现象 ,如 减少 育 性 \ 降 低 生 长 势 等 。 

在 减 数 分 裂 中 ，B 染色 体 的 配对 行为 与 A 组 染色 体 相 
同 。 但 如 果 只 有 一 条 B 染色 体 存在 时 ， 就 有 可 能 在 减 数 分 列 
中 丢失 , 或 者 靠 机 会 进入 后 期 1 的 一 个 细胞 核 。B 染色 体 在 
小 孢 母 细胞 第 二 次 分 裂 行 为 是 正常 的 ， 在 小 孢子 第 一 次 有 丝 
分 裂 中 ,行为 也 是 正常 的 ,但 是 在 小 孢子 第 二 次 分 裂 时 ， 两 个 
B 染色 单 体 常常 发 生 不 分 离 , 而 进入 其 中 一 个 精子 细胞 ,产生 
一 个 有 两 个 B 染色 体 的 超 倍 体 精 子 和 一 个 没有 了 染色 体 的 亚 
倍 体 精子 (图 6)。 无 论 超 倍 体 或 亚 倍 体 精子 都 是 有 功能 的 。 
但 以 这 种 花粉 粒 授粉 ， 就 会 产生 胚 与 胚乳 染色 体 组 成 不 一 致 
的 种 子 。 具 有 2 B 的 精子 与 孵 核 结合 的 机 会 远 远 超过 无 B 的 
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精子 ， 这 种 竞争 上 的 优越 性 呀 做 定向 授精 。 定 向 授精 使 B 染 
色 体 增加 的 作用 弥补 了 B 染色 体 在 减 数 分 裂 中 的 落后 消失 作 
用 和 对 个 体 的 有 害 作 用 ， 从 而 保持 B 染色 体 在 自然 群体 中 的 
平衡 。 


(四 ) 减 数 分 裂 过程 


碱 数 分 裂 发 生 在 小 孢 母 细胞 和 大 息 母 细胞 。 现 以 小 孢 母 
细胞 为 例 说 明 如 下 : 

整个 减 数 分 裂 包 括 两 个 相互 衔接 的 细胞 分 裂 过 程 。 每 一 
次 分 裂 都 包括 前 期 .中 期 \ 后 期 和 末期 四 个 阶段 。 

其 中 第 一 次 分 裂 前 期 比较 复杂 ， 持 续 的 时 间 也 长 。 这 个 
时 期 又 可 人 为 地 分 为 细 线 期 , 偶 线 期 , 粗 线 期 、 双 线 期 和 终 变 
期 5 个 时 期 : 

细 线 期 ,染色 质 线 开始 在 细胞 核 中 出 现 , 但 很 细 很 长 ， 也 
可 以 看 到 染色 丝 上 大 量 而 细小 的 染色 粒 。 由 蜡染 质 组 成 的 染 ， 
, 纽 清晰 可 见 ， 从 它 的 特征 性 的 位 置 可 以 判断 某 些 染色 体 辟 的 
存在 。 DNA 和 染色 体 的 复制 ， 很 可 能 在 染色 体 出 现 以 前 已 
经 完成 。 

偶 线 期 ， 这 一 时 期 的 主要 细胞 学 事件 是 同 源 染色 体 进行 
联 会 。 如 果 每 一 条 同 源 染 色 体 已 经 完成 复制 ， 产 生 了 两 条 姊 
妹 染 色 单 体 ， 则 每 对 联 会 中 的 同 源 染色 体 就 包括 4 条 染色 单 
体 , 叫 做 4 价 体 。 在 偶 线 期 ,染色 体 节 段 互 换 和 基因 交换 可 能 
也 已 经 发 生 。 这 时 的 染色 线 仍旧 相当 长 而 且 振 的 很 紧 ， 因 而 
进行 细胞 学 分 析 十 分 困难 。. 

粗 线 期 ,在 同 源 染 色 体 完成 配对 之 后 ， 就 开始 进入 减 数 分 
裂 最 主要 的 时 期 一 一 粗 线 期 。 由 于 染色 体 的 缩短 加 粗 ， 玉 米 
粗 线 期 染色 体 的 个 体 性 非常 清楚 。 可 以 根据 它们 的 相对 长 度 ， 
着 丝 粒 的 位 置 ,染色 粒 的 分 布 , 染 纽 的 大 小 和 位 置 以 及 紧 近 着 
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生生 上, 和 相配 (让 下 7 有 [下 
图 7 玉米 波 数 分 弄 A 


丝 粒 区 蜡染 质 的 大 小 和 特点 把 10 条 染色 体 一 一 区别 ; ; 依 其 长 
度 进行 排队 。 最 长 的 为 第 一 染色 体 ， 最 短 的 为 第 10 染色 体 。 
第 6 染色 体 短 管 上 的 核 人 组织 者 总 与 核 人 相连， 可 以 作为 识 t 
别 第 6 染色 体 的 标志 。 GE 

在 粗 线 期 ， 非 同 源 染色 体 的 着 给 粒 常 党 人 粘连 在 一 起 。 同 
样 ;各 染色 体 上 的 染 纽 也 会 进行 相互 连 合 ,说 明 它 们 的 专 化 性 
不 强 。 

双 线 期 ,从 粗 线 期 进入 双 线 期 ,染色 体 进一步 缩短 加 粗 ， 
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一 申 期 左上) 后期 1( 右 上 ), 末期 1 左下 ) 和 问 期 

9 图 7 ( 续 ) 证 
同 源 染色 体 因 相 互 排斥 而 彼此 分 开 ， 但 在 非 姊妹 染色 体 发 生 
互 换 处 仍旧 相连 ， 形成 染色 体 交叉 ;而 两 个 交叉 之 问 出 现 张 开 


的 环 状 结构 。 


终 变 期 ,染色 体 继续 缩短 加 相 ， 交叉 端 化 。 同 源 染 色 休 只 


在 远 端 相连 ,并 且 高 度 分 散 。 这 时 二 梁 克 和 过 


变 期 结束 时 ， 核 膜 核 仁 消失 ,纺锤 丝 形成 。  、 

中 期 ”缩短 到 最 大 限度 的 同 源 染色 体 4 价 体 移动 到 纺 
锤 丝 的 中 间 区 , 即 赤 道 板 , 并 以 特定 的 方式 进行 排列 ， 同 源 染 
色 体 开始 互相 排斥 ,只 有 两 劈 远 端 相连 ,着 丝 粒 朝向 两 极 。 


ee 13 。 
i SN 
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DT 
了 
-后 其 I 在 幼儿 丝 的 牵引 下 , 同 源 委 色 休 咎 此 分 开 , 移 疝 
两 极 。 每 一 个 同 源 染色 体 都 是 二 价 体 ， 包 括 两 个 姊妹 染色 体 





或 染色 单 体 ,它们 的 两 臂 因 相互 排斥 而 分 开 , 但 在 着 丝 粒 处 依 


旧 相 连 。 :从 中 期 到 后 期 + 的 过 程 ， nh 
体 数 到 一 倍 染色 体 数 的 减 数 过 程 。 Ey 
“末期 1 ”移动 到 两 极 的 染色 体 开始 集中 。 每 个 二 价 妆 色 
' 体 臂 看 起 来 都 象 一 块 染色 质 团 。 它们 形成 一 个 新 的 细胞 核 。 
在 原 赤 道 板 处 出 现 新 的 细胞 板 ， 把 性 母 细胞 分 割 成 为 两 个 于 
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细胞 。 而 后 染色 体 很 快 开始 伸 长 ， 进 入 第 二 次 分 裂 前 短暂 的 
分 裂 间 期 。 

前 期 1 二 价 染 色 休 开始 缩短 ,个体 性 愈 来 愈 清楚 。 每 
条 染色 体 的 4 个 染色 单 体 葡 因 相互 排斥 而 相互 张 开 ， 只 在 着 
丝 粒 处 相连 , 呈 x 形状 。 

中 期 I 核 膜 核 仁 消失 ,纺锤 丝 出 现 , 二 分 染色 体 移 向 赤 
道 板 , 尚未 分 裂 的 着 丝 粒 在 赤道 板 上 排列 起 来 。 在 中 期 工 结 
束 时 ,着 丝 粒 纵 裂 为 二 。 每 个 染色 单 体 都 有 了 自己 的 着 丝 粒 。 

后 期 II 和 末期 I 着 丝 粒 纵 裂 后 的 染色 单 体 , 在 纺锤 丝 
的 牵引 下 趋向 两 极 , 伸 长 变 细 , 核 仁 重 现 , 核 膜 形成 ,并 且 细 胞 
质 也 进行 分 裂 。 一 个 小 孢 母 细胞 经 过 减 数 分 裂 产生 出 4 个 具 
有 单 倍 染色 体 数 的 小 孢子 。 每 个 小 孢子 都 可 以 发 育成 一 个 有 
功能 的 花粉 粒 。 

”在 大 孢 母 细 胞 中 进行 的 减 数 分 裂 ， 染 色 行 为 与 小 孢 母 细 
胞 中 的 情形 是 相同 的 。 但 产生 的 4 个 大 孢子 星 直 线 排列 ， 其 
中 三 个 退化 ,只 有 靠近 胚珠 基部 的 一 个 大 孢子 才能 继续 发 育 ， 
变 成 有 功能 的 肉 配子 体 。 


三 、 玉 米 染色 体 结构 变异 

、 ”由 于 玉米 减 数 分 裂 粗 线 期 染色 体 个 体 性 清楚 ， 易 于 细胞 
学 观察 ， 所 以 有 关 玉 米 染色 体 结构 变异 的 资料 远 比 其 它 作物 
丰富 。 

结构 变异 包括 染色 体 缺 失 、 染 色 体重 复 、 染 色 体 易 位 和 染 
色 体 倒 位 四 种 类 型 。 
(一 ) 染色 体 缺 失 

染色 体 缺 失 是 指 部 分 染色 体 节 段 的 委 失 。 染 色 体 断裂 之 
后 ， 在 重新 接合 过 程 中 ， 如 果 部 分 染色 体 节 段 没 有 被 包括 进 
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去 ,就 造成 缺失 染色 体 。 除 此 之 外 , 杂 合 易 位 体 的 邻近 两 染色 
体 分 离 也 产生 带 有 缺失 (和 重复 ) 染 色 体 的 配子 。 在 杂 合 倒 位 
体 的 倒 位 圈 内 发 生 染 色 体 互 换 , 不 论 臂 内 或 臂 间 倒 位 ,也 都 能 
引起 染色 体 缺失 。 

通过 粗 线 期 可 以 对 杂 缺 失 染 色 体 进行 观察 。 中 间 缺 失 能 
产生 不 能 配对 的 缺失 圈 ， 顶 端 缺失 要 通过 细胞 学 的 标志 对 不 
配对 的 单 股 染色 体 加 以 辨认 。 

缺失 在 细胞 遗传 研究 上 起 的 作用 有 限 。 因 为 较 大 的 缺失 
通过 峻 雄 配 子 都 不 能 传递 到 后 代 。 但 在 人 工 条 件 下 ， 对 个 别 
特殊 的 缺失 也 能 保留 。 例 如 麦克 林 托 克 (McClintock, B.) 所 
获得 的 包括 第 5 染色 体 部 分 短 式 和 着 丝 粒 的 缺失 。 缺 失 部 分 
形成 一 个 环 状 超 数 染色 体 。 这 个 环 状 小 形 染 色 体 可 以 与 其 它 
染色 休 同 步 分裂 ， 传 递 到 后 代 。 也 可 能 在 个 体 发 育 过 程 中 部 
分 或 全 部 丢失 ,而 形成 纯 缺 失 后 代 , 从 而 导 至 局 部 的 突变 性 状 
出 现 。 当 用 X 射线 处 理 带 有 显 性 标记 性 状 的 花粉 , 而 后 给 隐 
性 测验 种 杂交 ,如 果 后 代 出 现 了 隐 性 性 状 ,说 明 该 基因 所 处 的 
染色 体 区 段 可 能 发 生 了 缺失 。 当 然 ， 微 小 的 缺失 和 基因 内 部 
的 点 突变 很 难 从 遗传 效应 上 进行 区 分 ， 这 要 通过 对 配子 体 的 
致死 性 ,传递 率 等 细胞 遗传 学 手段 来 判断 。 





(二 ) 染色 体重 复 


无 论 是 碱 基 序列 、 基 因 或 染色 体 节 段 在 进化 过 程 中 都 有 
可 能 额外 的 增加 或 发 生 重复 。 

非 同 源 染 色 体 问 的 联 会 和 交换 说 明 染 色 休 组 内 存在 着 节 
段 重复 。 单 倍 体 玉米 碱 数 分 裂 时 有 非 同 源 联 会 发 生 ， 并 且 能 
发 生 互 换 ,产生 出 相互 易 位 。 威 伯 (Weber，D.F.) 和 亚 历 山 
大 (Alexander，D. E.) 通过 对 单 倍 体 互 换 得 到 易 位 进行 细胞 
学 分 析 ， 证 明 在 玉米 染色 体 组 中 ， 至 少 存在 着 两 个 重复 。 玉 
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米 中 的 复合 基因 座位 如 R 和 A 应 位 等 都 是 由 前 后 顺 接 重复 组 
成 。 这 些 重复 段 的 DNA 序列 是 完全 相同 的 。 通过 运用 与 
这 些 座位 密切 连锁 的 标记 基因 ， 证 明 它 们 的 等 位 基因 之 间 可 
以 发 生 非 对 称 的 联 会 和 交换 ,从 而 产生 出 新 的 等 位 基因 。 

运用 RNA-DNA 杂交 技术 , 非 利 普 斯 (Phillips, R. LL.)， 
等 人 证 明 编 码 18 S 和 28 S 的 核糖 体 RNA 基因 ， 在 核 仁 组 
织 区 有 上 千 个 找 贝 存在 。 在 着 丝 粒 附近 的 异 染 质 区 ,DNA 序 
列 也 是 高 度 重复 的 。 高 度 重复 、 中 等 重复 和 完全 没有 重复 的 
基因 , 在 遗传 功能 上 是 不 同 的 。 信 使 RNA 主要 由 无 重复 基 
因 所 合成 ,中 度 重复 基因 可 能 与 基因 作用 的 调节 有 关 , 而 高 度 
重复 基因 的 功能 还 不 完全 清楚 。 











(三 ) 染色 体 易 位 


非 同 源 染色 体 的 节 女 互 换 叫 易 位 或 相互 易 位 。 当 两 条 非 
同 源 染色 体 断 裂 之 后 ,新鲜 断 头 具有 某 种 "粘性 ” ,在 多 数 情 况 
下 ,两 个 断 头 会 重新 连接 ,使 染色 体 复原 。 在 偶然 情况 下 ， 非 
同 源 染 色 体 可 以 连接 起 来 ,产生 出 两 条 相互 易 位 的 染色 体 o 每 
条 染色 体 具有 一 个 着 丝 粒 。 带 有 一 段 非 同 源 染 色 体 和 相应 的 
一 捉 连 锁 基因 。 

玉米 自然 群体 里 偶然 也 能 发 现 自发 易 位 ， 但 目前 美国 玉 
米 合作 社 所 积累 的 上 干 份 经 过 细胞 遗传 学 详细 研究 的 易 位 都 
是 通过 电离 辐射 得 到 的 。 . 

易 位 断 点 在 染色 体 上 的 分 布 也 不 是 随机 的 ， 大 部 分 发 生 
在 异 染 质 区 ， 尤 其 是 接近 着 丝 粒 的 异 染 质 区 。 另 一 个 有 趣 的 
现象 是 ,一 旦 一 条 染色 体 在 着 丝 粒 处 发 生 断 裂 , 另 一 条 染色 体 
也 会 在 着 丝 粒 处 发 生 断 弄 ， 从 而 产生 一 个 通过 着 丝 粒 的 相互 
易 位 。 

对 易 位 断 点 的 确定 要 在 减 数 分 裂 的 粗 线 期 进行 。 一 株 杂 
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易 位 体 ,包括 两 条 正常 染色 体位 两 条 易 位 染色 体 。 在 粗 线 期 ， 
由 于 同 源 染 色 体 联 会 的 结果 ， 就 会 出 现 一 个 十 字形 的 联 会 图 
象 (图 8) , 如 果 同 源 联 会 是 严格 的 , 则 十 字形 的 中 心 就 是 易 位 
断 点 所 在 。 不 过 伯 恩 海 姆 (Burnham，C. R.) 和 麦克 林 托 克 
等 都 曾 发 现 过 非 同 源 联 会 现象 ,十 字形 中 心 不 稳 定 ,这 就 为 判 
断 准确 的 易 位 断 点 带 来 困难 。 十 字形 4 个 管 的 长 度 取 决 于 断 
点 位 置 。 两 个 方向 相反 的 臂 带 有 着 丝 粒 ， 从 着 丝 粒 到 易 位 断 
点 之 闻 的 染色 体 节 了 段 叫做 中 间 区 。 如 果 两 个 断 点 都 靠近 着 丝 
粒 , 中 间 区 很 难 发 生 交换 ,而 每 个 璧 都 可 能 发 生 1 个 或 几 个 交 
换 ， 这 样 的 易 位 在 终 变 期 往往 形成 由 四 条 染色 体 组 成 的 张 开 
环 状 结构 。 如 果 中 间 妇 较 长 ,中 间 眉 也 可 能 发 生 交换 , 终 变 其 
的 四 个 染色 体 可 能 形成 8 字形 结构 。 如 果 一 条 染色 体 的 易 位 
段 太 短 ,就 有 可 能 不 进行 联 会 或 者 不 发 生 交 换 , 终 变 期 可 能 出 
现 一 个 由 4 条 染色 体 组 成 的 狂 状 结构 ; 而 如 果 两 条 染色 体 的 
易 位 眉 都 很 短 ,这 样 杂 易 位 终 变 期 就 难以 识别 ,因为 它们 都 可 
能 不 发 生 联 会 或 交换 而 形成 10 个 正常 的 二 价 体 。 

4 价 体 环 在 中 期 1 的 赤道 板 上 有 两 种 排列 方式 ， 一 种 为 
张 开 环 , 另 一 种 为 扭曲 环 , 即 乙 形 排列 。 这 两 种 排列 方式 的 后 
果 是 很 不 相同 的 假定 我 们 有 一 个 涉及 第 二 和 第 5 染色 体 的 
杂 易 位 , 它 包括 2 和 5 两 个 正常 染色 体 和 2 和 5 两 个 易 位 染 
色 体 。 它 们 的 环 状 结构 为 2-2-5-57。 中 期 1 如 果 以 张 开 环 排 
列 在 赤道 板 上 ,后 期 1 就 发 生 临 近 式 分 离 ， 产 生出 四 类 配子 ， 
分 别 为 2 25.5 5*、2; 5 和 2。 这 四 类 配子 都 带 有 染色 体 缺 
失 和 重复 ， 因 而 是 不 能 成 活 的 。 如 果 以 扭曲 环 排列 在 赤道 板 
上 ,后 期 工 发 生 交替 式 分 离 , 产生 2 5 和 2 5? 两 类 成 活 配子 
必 图 9)。 由 于 环形 排列 与 乙 形 排列 各 占 112, 所 以 杂 易 位 体 具 
有 半 不 育 性 。 

出 于 杂 易 位 能 够 引起 花粉 和 胚珠 的 半 不 育 性 ,因此 ,在 遗 
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一 不 让 
图 9 杂 易 位 体 中 期 1 排列、 后 期 1 分离 及 产生 的 杷 于 类 型 


不 育 


传 上 ,可 以 把 易 位 断 点 当 作 显 性 基因 看 待 ,以 TT 表示 ， 正 常 染 
色 体 以 t 表示 。 让 杂 易 位 为 T/t 自 交 , 会 产生 1/4 纯 易 位 
TT,2/4 杂 易 位 Tt 和 1/4 正常 染色 体 tt。Tt 表现 半 不 育 ,TT 
与 tt 无 法 区 别 , 但 与 tt 个 体 进行 杂交 ，TTXtt 的 后 代 全 部 
为 半 不 育 的 Tt， 而 ttXtt 的 后 代 仍 为 tt， 育 性 表现 正常 。 

和 一 般 的 遗传 标记 相 比 ， 易 位 断 点 T 在 遗传 研究 中 有 许 
多 优点 。 在 杂 易 位 体内 ,与 相 邻 近 基 因 的 连锁 强度 受到 明 


显 的 抑制 ， 从 而 增加 了 连锁 测验 的 有 效 性 。 





同时 我 们 可 以 人 


为 地 对 那些 无 发 现 标志 基因 的 染色 体 节 自用 易 位 进行 标志 ， 


应 用 起 来 比较 灵活 。 
(四 ) 染色 体 倒 位 


1931 年 在 玉米 中 发 现 了 倒 位 。 倒 位 是 指 一 条 染色 体 发 
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生 断 裂 , 但 在 接合 过 程 中 ,前 后 位 置 发 生 颠 倒 。 分 茧 内 倒 位 和 
臂 间 倒 位 两 种 类 型 。 辟 内 倒 位 的 倒 位 妇 染 色 体 发 生 在 一 个 染 
色 体 和 臂 之 内 ,而 臂 间 倒 位 的 倒 位 段 染 色 体 发 生 在 两 营 之 间 , 包 
括 着 丝 粒 在 内 。 禹 内 倒 位 对 染色 体形 态 影 响 不 大 ， 而 臂 间 倒 
位 改变 了 着 丝 粒 的 位 置 。 

无 论 臂 内 倒 位 或 臂 间 倒 位 的 杂 合体 ,在 减 数 分 裂 粗 线 期 ， 
由 于 同 源 染色 体 相互 联 会 的 结果 ,都 会 出 现 环 状 的 形象 , 称 为 
倒 位 图 (图 10)。 “如 果 在 倒 位 圈 内 发 生 交 换 ,在 以 后 分 裂 时 期 








的 细胞 学 形态 就 会 很 不 相同 。 无 论 是 单 交换 或 三 线 双 交 换 发 
生 在 倒 位 圈 内 ， 都 能 产生 具有 双 着 丝 粒 的 染色 体 和 没有 着 丝 
粒 的 染色 体 。 在 后 期 1, 前 者 形成 染色 体 桥 ,而 后 者 形成 落后 的 
染色 体 断 片 (图 11)。 染 色 体 断 片 在 以 后 分 裂 期 中 常常 消失 ， 
而 染色 休 桥 在 后 期 1 断裂 之 后 也 会 产生 缺失 和 重复 染色 体 ， 
因而 产生 不 育 配子 。 贰 间 倒 位 圈 内 发 生 单 交换 或 三 线 双 交换 
也 产生 带 有 缺失 和 重复 染色 休 的 细胞 ， 但 没有 双 着 丝 粒 染色 
体 和 无 着 丝 粒 染色 体形 成 ， 故 后 期 1 没有 桥 和 断 片 。 带 有 缺 
失 和 重复 染色 体 的 配子 是 不 育 的 ， 所 以 无 论 璧 内 或 璧 间 倒 位 
都 有 部 分 不 育 性 。 





图 1! 和 营 内 杂 倒 位 单 交 换 《或 三 线 双 交换 ) 的 细胞 学 和 遗传 

学 后 果 。 上 图 表示 粗 线 期 在 cd 惨 发 生 一 个 单 交 换 ， 中 图 表 

示 后 期 1 产生 的 染色 质 桥 和 断 片 ， 下 图 表示 产生 的 四 分 孢子 > 

一 个 孢子 带 有 倒 位 染色 体 , 一 个 带 有 正常 染色 体 ， 另外 两 个 还 
有 缺失 染色 体 。 





由 于 倒 位 的 有 害 效应 ,因而 在 玉米 群体 里 很 难保 留 下 来 。; 
在 遗传 研究 上 倒 位 象 易 位 一 样 可 以 作为 显 性 基因 标志 (I), : 
其 表现 型 效应 为 部 分 不 育 性 。 这 对 那些 缺少 遗传 标志 的 染色 
体 辟 如 第 8 染色 体 短 殴 等 有 意义 。 倒 位 也 可 以 作为 改变 染色 
体形 态 的 工具 。 此 外 ,由 于 杂 倒 位 交换 后 的 配子 是 不 育 的 , 因 
此 在 遗传 研究 上 ,可 以 把 倒 位 视 作 一 个 抑制 因子 。 


四 、 玉 米 染 色 体 数量 变异 
(一 ) 整 倍 体 


普通 玉米 配子 染色 体 组 (x) 包括 10 条 染色 体 , 体 细胞 具 
有 两 个 染色 体 组 (2x) ， 包 括 20 条 染色 体 。 在 自然 和 人 为 条 
件 下 ， 玉 米 染 色 体 数目 可 以 发 生 各 种 变化 。 以 基本 染色 体 组 
# 为 基数 的 变化 称 为 整 倍 体 。 体 细胞 中 只 具有 一 个 染色 体 组 
的 称 为 单 倍 体 ,具有 两 个 染色 体 组 的 称 为 二 倍 体 ,具有 三 个 或 
三 个 以 上 染色 体 组 的 称 为 多 倍 体 。 

自然 发 生 的 玉米 单 倍 体 几率 很 低 ， 在 1/1000 至 1/2000 
之 间 。 单 倍 体 玉米 的 细胞 核 和 细胞 都 比 二 倍 体 小 ， 植 株 也 细 
弱 矮 小 ， 但 可 以 正常 生长 。 大 部 分 玉米 单 倍 体 是 由 雌性 单 性 
生殖 所 产生 ， 由 异常 双 受精 作用 造成 的 。 来 源 于 花粉 管 中 的 
两 个 精子 ,一 个 与 极 核 结合 ,产生 正常 的 3 胚乳 , 另 一 个 因 某 
种 原因 而 消失 ,未 受精 的 卵细胞 发 育 为 单 倍 体 的 幼 胚 。 

由 雄性 单 性 生殖 产生 单 倍 体 玉米 的 机 率 极 低 , 约 为 20 万 
分 之 一 。 它 的 产生 也 是 由 于 双 受 精 作用 异常 之 故 。 精 子 与 极 
核 结合 也 是 正常 的 ,但 卵 核 以 某 种 原因 消失 ， 精 核 取而代之 ， 
发 育成 单 倍 体 胚 组 织 。 

单 倍 体 发 生 的 频率 受 父母 本 遗传 组 成 的 影响 。 不 同 品系 
或 品种 产生 单 倍 体 的 频率 有 很 大 的 差别 。 克 米 凯 (Kermicle， 
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J. L.) 曾经 发 现 一 个 不 定 配 子 体 突 变 基因 ig， 以 这 个 基因 
的 纯 合 体 作 母 本 , 可 以 诱发 高 达 3 多 的 雄性 单 性 生殖 单 倍 体 。 
玉米 遗传 育种 学 家 正在 利用 ig 基因 的 这 一 特性 进行 组 胞 质 
雄花 不 育 自 交 系 的 快速 转 育 。 

通过 特定 的 遗传 设计 来 大 量 筛 选单 倍 体 ， 就 可 以 大 大 加 
快 玉米 自 交 系 的 选 育 。 遗 传 学 家 曾经 发 现 了 一 些 特 定 的 单 倍 
体 测 验 种 ,例如 R" 基因 , 它 可 以 同时 在 糊 粉 层 和 盾 状 体 ( 胚 ) 
得 到 表达 ,产生 有 色 玉 米 项 冠 和 有 色 盾 状 体 。 以 RW 材料 作 
父 本 与 被 测 品 种 受 粉 ， 凡 是 同时 具有 有 色 顶 冠 和 有 色 拷 状 体 
的 F, 子粒 ,一定 是 正常 双 受 精 的 产物 ， 而 只 具有 有 色 项 冠 和 
无 色 盾 状 体 的 子粒 就 可 能 是 单 倍 体 。 We 
体 加 倍 就 可 以 获得 纯 合 的 2” 自 交 系 。 

具有 3 个 染色 体 组 的 个 体 为 三 倍 体 。 i 
数 的 2” 卵子 与 1 精子 结合 而 获得 。 利 用 四 倍 体 个 体 与 二 倍 
体 个 体 杂 交 是 人 工 获 取 三 倍 体 的 最 有 效 的 方法 。 利 用 不 联 会 
基因 as 和 伸 长 基因 中 能 够 产生 较 高 频率 的 不 减 数 配子 的 特 
性 ,也 可 以 得 到 三 倍 体 。 

由 于 三 倍 体 的 每 一 条 染色 体 都 由 3 条 同 源 染色 体 组 成 
”在 减 数 分 裂 中 ,它们 大 部 分 形成 三 价 体 , 也 有 少量 形成 二 价 体 
和 单价 体 。 后 期 1 同 源 染 色 体 随 机 分 离 的 结果 ， 使 三 倍 体 产 
生 的 大 部 分 孢子 染色 体 数 都 是 不 平衡 的 ， 因 此 ， 无 论 是 花粉 
或 胚珠 都 存在 着 高 度 不 育 性 。 三 倍 体 植株 无 论 进行 自 交 或 与 
2z” 株 杂 交 , 结 实 率 都 非常 低 。 从 三 倍 体 的 后 代 可 以 分 离 出 各 
种 类 型 的 非 整 倍 体 。 

自然 发 生 四 倍 体 (4 ”) 玉米 的 可 能 性 很 小 。1932 年 伦 道 
夫 (Randolph, L. F.) 通过 高 温 处 理 受 粉 后 24 小 时 的 肉 花 
序 , 第 一 次 诱发 了 玉米 四 倍 体 。 后 来 , 亚历山大 (Alexander， 
D. E.) 使 用 伸 长 基因 a, 得 到 了 许多 四 倍 体 品 系 。 
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四 倍 体 玉 米 的 形态 和 二 售 体 相似 ， 但 叶片 肥厚 、 芭 杆 蔬 
壮 、\ 雄 穗 发 达 、 花 粉 和 子粒 都 比 二 倍 体 大 得 多 。 由 于 每 条 染色 
体 都 包括 了 4 条 同 源 染色 体 ,在 碱 数 分 裂 中 ,它们 可 以 形成 四 
价 体 ,两 个 二 价 体 ,在 少数 情况 下 ， 也 能 形成 一 个 三 价 体 和 一 
个 单价 体 。 所 以 四 倍 体 后 代 的 染色 体 数 目 并 不 都 是 40 条 ,而 
是 在 37 至 42 条 的 范围 内 波动 。 四 倍 体 的 结实 率 也 比 二 倍 体 
低 。 


(二 ) 非 整 倍 体 


在 2” 染色 体 数 的 基础 上 增加 一 条 或 几 条 染色 体 的 个 体 
称 为 超 倍 体 ， 碱 少 一 条 或 几 条 的 称 为 亚 倍 体 。 只 增加 一 条 额 
外 染色 体 (2 十 1) 的 个 体 叫 三 体 。 根据 额外 染色 体 的 类 型 
又 可 把 三 体 进一步 分 为 初级 三 体 ,次 级 三 体 ` 三 级 三 体 和 顶端 
三 体 四 种 类 型 。 

， ”初级 三 体 是 指 2 个 体 多 了 一 条 完整 的 染色 体 。 玉 米 
有 10 条 染色 体 ， 因 而 有 10 种 不 同 的 初级 三 体 。 它 们 大 都 是 
从 三 倍 体 后 代 中 分 离 出 来 的 。 带 有 三 体 的 子粒 通常 比 2 子 

“ ” 粒 小 一 些 , 营养 体 也 没有 2 = 株 壮 。 还 有 一 些 其 它 表现 型 特 
征 可 供 识别 。 特 别 是 三 体 5、 三 体 7 和 三 体 8 更 为 明显 。 三 

体 5 植株 矮 化 ,叶子 宽 而 厚 ; 三 体 7 时 罕 而 硬 ; 三 体 8 植株 细 
弱 , 早 热 。 

初级 三 体 在 细胞 遗传 研究 上 是 很 有 用 的 。 位 于 三 体 染色 
体 上 的 基因 杂 合体 (如 AAa 或 Aaa) 无 论 是 自 交 或 测 交 ,后 
代 的 显 隐 人 性 分 离 比 例 都 明显 地 不 同 于 二 体 (如 Aa) 的 分 离 
比例 。 因 而 三 体 可 以 用 来 测定 未 知 突变 基因 所 属 的 染色 体 。 

在 2 基础 上 增加 一 条 等 筑 染 色 体 的 叫做 次 级 三 体 。 基 
为 每 条 染色 体 都 可 以 产生 两 个 等 辟 染 色 体 ， 理 论 上 玉米 应 当 
有 20 个 次 级 三 体 。 但 到 目前 为 止 ， 只 分 离 出 了 4 个 次 级 三 
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体 。 它 们 是 第 5 染色 体 短 警 等 熙 三 体 、 第 10 染色 体 长 劈 等 辟 
三 体 以 及 第 6 染色 体 的 长 臂 和 短 臂 等 臂 三 体 。 

三 级 三 体 是 指 额外 的 一 条 染色 体 来 自 不 同 的 同 源 染 色 
体 ， 这 种 染色 体 都 是 通过 易 位 产生 的 。 由 于 易 位 可 以 发 生 在 
染色 体 的 任何 部 位 ， 所 以 三 级 三 体 的 数目 可 以 是 无 限 的 。 大 
量 的 三 级 三 体 是 从 杂 易 位 体 的 后 代 中 分 离 到 的 。 因 为 在 碱 数 
分 裂 后 期 I , 某 些 四 价 体 易 位 环 可 以 发 生 不 分 离 ,进入 一 个 孢 
子 。 三 级 三 体 在 细胞 遗传 上 也 可 以 用 来 确定 基因 所 属 的 染色 
体 。 

在 22” 基础 上 少 了 一 条 染色 体 的 个 体 为 单 体 。 单 体 植株 
能 够 产生 ”> 条 染色 体 和 ?= 一 1 条 染色 体 的 配子 ,而 ”一 1 条 染 
色 体 的 配子 在 玉米 中 是 不 能 成 活 的 ， 所 以 即使 获得 了 单 体 个 
体 ,在 玉米 中 也 很 难 进 行 繁殖 和 保存 。 


五 、 玉 米 遗 传 因 子 与 基因 连锁 图 
(一 ) 遗传 因子 


迄今 为 止 已 经 发 现 了 由 单位 基因 决定 的 遗传 变异 不 下 
”1000 个 。 但 得 到 广泛 证 实 并 经 过 等 位 性 以 及 多 效 性 严格 测验 
的 不 超过 350 个 。 光 已 经 得 到 充分 证 明 的 遗传 因子 顺序 排列 
出 来 ,并 对 它 所 决定 的 性 状 给 予 扼要 的 描述 ,对 于 从 事 玉米 得 
传 育种 研究 或 从 事 遗 传教 学 工作 者 或 许 有 一 定 的 参考 价 值 。 
但 是 有 些 基因 的 表达 不 仅 受 遗 传 背景 和 个 体 生 理 状 况 的 影 
响 ， 而 且 外 界 环境 条 件 也 对 突变 性 状 的 表达 有 重要 作用 ， 例 
如 ,不 同 的 黄 绿 苗 突 变 对 温度 和 光照 的 反应 就 十 分 不 同 , 这 些 
差别 有 时 难以 用 准确 的 字眼 进行 描述 。 本 书 附录 了 78 幅 玉 

米 突变 性 状 的 彩色 照片 ,可 以 部 分 弥补 叙述 的 不 足 。 
表 1 列 出 了 突变 基因 的 名 称 、 代 表 符号 ,基因 在 连锁 图 上 











表 1 突变 基因 的 名 称 代 表 符 号 ,基因 连锁 图 上 位 置 和 表现 型 






基因 名 称 





表 现 型 





无 花 青 素 ( 彩 图 
27-28) 


无 花 青 素 ( 彩 图 37) 
化 表 陛 


激活 因子 
激活 因子 
粘着 的 


乙醇 脱氧 酶 

乙醇 脱 气 酶 

乙醇 脱氧 酶 调 
节 因 于 

无 第 一 次 分 裂 

直 链 淀粉 扩充 者 


无 向 地 性 
正在 变 白 的 ( 彩 图 
149 


组 蛋白 Ia 
alpha 


无 减 数 分 烈 


充 氮 酸 复 肽 酶 

充 氮 酸 氮 耿 酶 

亮 氨 酸 氮 肽 酶 

充 氨 酸 气 肽 酶 

2 淀粉 酶 

淀粉 酶 

肉 穗 上 长 花药 ( 彩 
图 7) 

酸性 磷酸 酶 

酸性 磷酸 酶 














3L-111 


1L-108 
1L-(128) 


4S-46 


5L-57 


2S-4 


1L- 接 近 bm2 
3L-111 


5S-20 





1L- 接 近 f1 
1 一 ? 
5 一 近 btl 


5 一 接近 Catl 
1L-104 


无 色 糊 粉 层 、 绿 株 或 棕 株 , 与 
P-RR 产生 棕 果 皮 


像 al 但 与 P-RR 产生 红果 皮 


在 叶 精 、 茎 秆 和 苞 叶 上 产生 红色 
素 , 类 似 于 Bl1， 但 表现 隐 性 


转 座 因 于 ,调节 Ds 活性 。 
bz2-m 的 控制 内 了 


幼苗 叶片 、 雁 穗 分 校 以 及 在 偶然 
情况 下 顶部 叶片 会 粘着 在 一 起 


电泳 迁移 率 ， 有 杂种 带 产生 , 未 
发 现 等 位 基因 


电泳 迁移 率 


以 有 丝 分 裂 代 替 减 数 分 型 的 第 
一 次 分 异 

种 子 光滑 ,胚乳 无 光泽 , 直 链 演 
粉 含量 高 


初生 根 对 地 心 引力 不 发 生 反 应 
叶绿素 发 育 异常 , 灰 黄 凸 乳 


电泳 迁移 率 


Al 的 组 成 成 分 ,灰色 糊 粉 层 ， 
红 棕 色 植 株 , 与 P-RR 产生 
障 棕色 果皮 


庆生 分 裂 不 能 进行 , 造 钨 组 织 侦 


电泳 迁移 率 , 无 杂种 带 
电泳 迁移 率 ,无 杂种 带 
电泳 迁移 率 
电泳 迁移 率 
电泳 迁移 率 , 无 杂种 带 
电 访 迁移 率 , 无 杂种 带 


矮 生肉 各 上 长 花药 , 雄 穗 分 梳 
少 :对 赤 登 素 敏 感 


电泳 迁移 率 
电泳 迁移 率 


一 一 
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酸性 磷酸 酶 电泳 迁移 率 
抗 蚜虫 抵抗 蚜虫 
银色 的 黄 绿 苗 , 变 绿 很 快 
异常 比率 病毒 侵 染 后 比率 失常 
不 联 会 波 风 分 型 的 期 ,网 涯 染 色 体 失 去 
无 种 子 根 asrl | 4S-19 缺少 种 子 根 
强 花 青 素 Atcl |9- 接 近 wxl| 在 4 一 6 片 叶 以 后 ?叶片 上 有 强 
花 青 素 出 现 
有 色 株 B1 2S-49 植株 的 主要 组 织 都 有 色素 出 现 ， 
有 些 等 位 基因 也 影响 种 子 颜色 , 
B 染色 体 -~ 超 数 染色 体 
空 秆 ( 彩 图 267 不 分 化 入 芽 , 大 部 分 座 穗 小 花 也 
不 能 产生 
空 秆 像 ba1， 但 座 穗 发 育 比较 正常 
分 梳 穗 无 花丝 肉 座 毯 多 分 枝 无 花丝 
pB 全 的 扫 这 成 全 村 枚 和 起 
粉 层 为 色 * 红 色 果 皮 
蓝 色 菊 光 关外 着 全， 
二 全 下 玉 全 俱全 开 六 竺 下 名 
蓝 色 荧光 性 状 表达 像 Bf1， 但 苗 期 表现 
荧光 现象 比 Bf1 早 而 且 强烈 
斑 鹃 的 在 无 色 精 粉 层 的 背景 上 〈c17 
出 现 有 色 竟 块 
无 小 花 峻 进 穗 都 没有 小 花 分 化 
脆 秆 4 oa tid 
棕 叶 脉 ( 彩 图 387 国 绕 叶片 . 叶 精 和 中 脉 的 微 管束 
上 ;出 现 棕色 色素 
棕 叶 脉 ( 彩 图 12) 像 bml 
棕 叶脉 像 bml 
棕 叶 脉 像 bml 
棕 糊 粉 层 -使 糊 粉 层 变 成 淡 黄 棕色 
缩短 节 间 ( 彩 图 5 短 节 间 ; 禾 株 对 赤 霉 素 无 反应 
缩短 节 间 像 brl， 但 没有 brl 严重 
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续 表 


表 现 型 





编 短 节 间 
空 和 不 育 
网 胚乳 ( 彩 图 397 


跤 胚乳 


隐 节 
夺 子 灼 焦 


短小 株 
短小 株 


古 钢 色 ( 彩 图 667 


古铜色 
有 和 负 糊 粉 层 ( 彩 图 


荃 丙烯 乙醇 脱 气 酶 

卷曲 打 旋 叶 

f12 互补 因 于 

玉米 草 

巧克力 果皮 ( 彩 图 
219 


叶绿素 


组 蛋白 I¢ 
<11 的 修饰 因子 


繁 生 堆 德 
叶绿体 诱 变 者 


Carl 
Catl 
Cat2 
Cat3 
Cdhl 
Cel 
cf12 
Cgl 
Chl 








9S-31 


1L-106 
9S-26 


4L-117 
1S 


5s- 近 Mdh5 


1S 
1L 






10L- 近 RI 


像 brl 


友基 于 生计 后: 二 舍利 大 第 芝 


像 a ADP 葡萄 糖 焦 磷 酸化 
酶 电泳 迁移 率 异 常 。 


叶 于 现 灼 焦 状 ， 时 水 平江 小 
带 ,在 高 温 下 表现 


节 间 缩短 , 矮 株 
植株 高 度 只 有 正常 株 的 
30 一 5090 


可 以 使 兹 色 糊 粉 层 和 植株 变 成 
淡 红 棕色 , 北 药 有 黄色 荧光 


像 bz1， 但 北 药 无 荧光 


精 粉 层 产生 色素 cl 表示 无 
色 ;C1 表示 显 性 无 色 


使 糊 粉 层 无 色 * 也 减少 植株 色素 

提高 过 氧化 气 酶 的 活性 水 平 

电泳 迁移 率 , 产 生 杂 种 带 

电泳 迁移 率 , 产 生 杂 种 带 

电泳 迁移 率 

电泳 迁移 率 

卷曲 的 叶片 打 旋 生 长 

与 f12 基因 发 生 互补 

罕 叶 片 * 高 度 分 葛 

深 棕色 果皮 

出 现 白 苗 或 绿 苗 ? 决 定 于 Clml 
基因 , 灰 黄 是 乳 

电泳 迁移 率 

只 对 cll 幼苗 起 修饰 作用 ,不 
修饰 五 乳 


雄 穗 艇 生 , 不 同 程度 禾 化 发 育 
异常 
象 jjl 





续 表 





基因 名 称 表 现 型 

胞 质 座 性 不 育 由 母 本 传递 谁 性 不 育 性 ,C 类 型 

胞 质 座 性 不 育 谁 性 不 育 性 通过 母 本 传递 ，S 
型 ，Rf3 能 使 育 性 恢复 

乃 质 雄性 不 育 雄性 不 育 性 通过 母 本 传递 ， 工 
型 、Rf1 和 Rf2 使 育 性 恢复 

塌陷 粒 胚乳 塌陷 ,部 分 缺损 

塌陷 粒 胚乳 相 烙 场 陷 ,部 分 缺损 * 幼 
苗 色 很 痰 ， 有 深 色 条 纹 

争 缩 叶 ( 彩 图 22) 株 绪 ,时 宽 而 皱 缩 

紧 次 株 半 矮 株 

紧凑 株 ct2 1S 半 矮 株 , 棒 状 礁 德 

向 轴 翻转 ctol 由 于 穗 轴 翻 转 ,果穗 变 成 片 状 或 
管状 ,子粒 在 内 部 着 生 , 性 状 
表达 不 定型 

邻 茶 二 酚 氧 化 酶 | Cxl | 10- 近 dul | 电泳 迁移 率 ,无 杂种 带 

矮 生 ( 彩 图 23) dl 3S-18 坎 性 与 两 性 花 同 株 , 株 矮 , 紧 次 > 
对 赤 埠 案 敏 感 

矮 生 d2 3 像 dl 

矮 生 d3 9S-59 像 dl 

烽 生 d5 2S-34 像 di 

矮 生 ( 彩 图 9) D8 1L-133 显 性 烽 生 ,类 似 d1， 对 赤 堆 案 
无 反应 

淡色 糊 粉 层 dal $ 糊 粉 层 颜 色 变 痰 

二 叉 分 梳 株 dbl 二 叉 分 枝 性 ,位 置 不 定 ,通常 在 
第 4 至 第 8 节 

缺损 粒 dek1 1S-27 无 胚 ; 粉 质 也 不 产生 花 青 素 和 ' 
类 胡萝卜 素 Y 

缺损 粒 dek2 lL 让 生 罗 色光 天 要 夺 各 : 种 于 不 允 

缺损 粒 dek3 2S 无 距 

缺损 粒 dek4 2L 胚乳 塌陷 : 粉 质 * 有 致死 作用 

缺损 粒 dek5 3S 四 陷 胚 乳 * 白 苗 但 有 绿色 条 纹 

缺损 粒 dek6 3L 凹陷 胚乳 致死 

缺损 粒 dek7 4S 凹陷 高 琅 凸 乳白 苗 ; 有 绿色 条 
纹 

缺损 粒 dek8 4L 叫 陷 凸 乳 , 致 死 
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续 表 











基因 名 称 | 代表 符号 | 基因 连锁 表 现 型 
缺损 粒 dek9 5L 凸 乳 皱 缩 致 死 
缺损 粒 dek10 6L 塌陷 胚乳 ,致死 
缺损 粒 dekil 7L 蚀刻 胚乳 ,致死 
缺损 粒 dek12 9s 塌陷 胚乳 致死 
缺损 粒 dek13 9L 缺损 不 透明 胚乳 ,致死 
缺损 粒 dek14 10S 塌陷 胚乳 ;致死 
缺损 粒 dek15 10L 塌陷 粉 质 凸 乳 ,致死 
肉 蕊 缺损 depl 6 
缺失 Df 丢失 染色 体 节 段 的 共同 符号 
灰 叶 尖 dpl 4L-137 幼苗 叶 尖 谈 绿 
解 离 因子 Ds 转 座 因 于 ,可 使 染色 体 在 Ds 处 
并 我 > 世 近 仙 种 江 革 因 弥 海 和 
种 功能 要 由 Acl 进行 调节 
联 会 消失 dsy1 
联 会 消失 dsy2 
斑点 胚乳 ( 彩 图 62)| Dtl 9S-0 对 Al 麻 们 的 控制 因 于 a 
作用 ,控制 a1-m 的 表 
你 ,生生 色 入 于 正 生 省 色香 
- 点 使 棕色 植株 产生 紫色 斑 块 
斑点 胚乳 ( 彩 图 47) Dt2 6L-40 像 Dtl 
斑点 胚乳 ( 彩 图 58) Dt3 7L 像 Dt1， 但 性 状 表达 变动 不 定 
斑点 是 乳 Dt4 4- 像 Dt1l， 但 斑点 主要 限制 在 种 
于 的 冠 部 
斑点 胚乳 Dt5 9> 近 yg2 像 Dtl 
暗色 胚乳 dul 10L-28 胚乳 玻璃 状 * 灰 暗 , 无 光泽 
分 散 纺锤 体 dvl 小 孢 母 细 胞 减 数 分 裂 中 纺锤 体 
不 集中 
不 联 会 dy1 小 玖 母 细胞 减 数 分 裂 中 染色 体 
不 配对 
醒 酶 El 对 电泳 迁移 率 ,出 现 杂 种 带 
柄 酶 E2 存在 一 不 存在 
醒 酶 E3 3- 近 E4 电泳 迁移 率 ,出 现 杂种 带 
醒 酶 E4 3S 电泳 迁移 率 , 无 杂种 带 
柄 栈 E5-1 电泳 迁移 率 ;E5-II 的 重复 因 于 
柄 酶 E5-II 同 E5-I 
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基因 名 称 


柄 酶 
醋 酶 
醋 酶 
醒 酶 
醋 酶 


酮 酶 
张 开 颖 片 
伸 长 基因 


加 强 者 
肘 链 内 切 酶 
蚀刻 是 乳 
细 条 纹 叶 


Cuna 因子 
粉 质 胚乳 


粉 质 有 是 乳 
粉 质 胚乳 
金黄 色 ( 彩 图 727 


金黄 色 
配子 体 因子 


配子 体 因子 
配子 体 因子 


配子 体 因 于 


配子 体 因子 
谷 氮 脱氧 酶 
谷 氨 脱 气 酶 
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代表 符号 







































3S 


6- 近 YY， 
3L-139 
1L-86 


2S-68 


4S-58 
8L-0 
10L-47 


3S 
4S-32 


5L-55 


3L-145 


9S- 近 1o2 


存在 一 不 存在 
存在 一 不 存在 
存在 一 不 存在 

电泳 迁移 率 ,等 位 基因 无 效 
电泳 迁移 率 
电泳 迁移 率 ,无 杂种 带 
电泳 迁移 率 ,无 杂种 带 

颖 片 以 特定 角度 向 外 张 开 


在 减 数 分 裂 的 中 期 和 后 期 染色 
个 丰 雪 光 化 , 常 第 疡 生 个 大 到 


转 座 因 于 ,调节 Pg14-m 的 突变 

电泳 迁移 率 , 无 杂种 带 

凸 包 不 平 , 究 痕 状 凸 乳 , 黄 绿 菌 

黄 绿 菌 , 在 老 叶片 的 叶 缘 和 基部 
出 现 白色 细 条 纹 
rl-cu 的 控制 因 于 。 

兢 及 不 授 明 ,发 软 , 粉 质 ,有 扫 量 


像 fl1， 但 是 表现 型 呈现 显 性 
粉 质 
幼 奖 和 成 析 都 呈现 鲜明 的 党 拓 


像 g1， 但 更 极端 , 叶 精 淡 黄 绿 色 


在 Gal 花丝 上 ，Gal 花粉 粒 
具有 竞争 上 的 优越 性 


,Ga2 花粉 粒 比 ga2 有 竞争 上 
的 优越 性 
不 管 花丝 的 基因 型 如 何 , 杂 合体 


中 的 ga7 花粉 术 有 10 一 1596 
能 够 发 挥 功能 


在 Ga8 花丝 上 ，Ga8 花粉 粒 
在 竞争 上 优 于 ga8 


电泳 迁移 率 
电泳 迁移 率 





基因 名 称 
光 叶 ( 彩 图 54》 


光 叶 
光 叶 
光 叶 ( 彩 图 34) 
光 叶 
光 叶 
光 叶 
光 叶 
光 叶 
光 叶 
光 叶 
光 叶 
光 叶 


光 叶 

8B- 硫 代 荀 糖 背 酶 

谷 氮 酸 草 酰 乙 酸 
转 揪 酶 


谷 氨 酸 草 酰 乙酸 
转氨酶 

谷 氨 酸 草 酰 乙酸 
转氨酶 

绿 条 纹 叶 ( 彩 图 10)) 





绿 条 纹 叶 

草 状 分 查 

软 淀粉 

强 叶 组 素 荧 光 


强 叶绿素 荧光 
强 叶绿素 荧光 
感 回族 病 ( 彩 图 4) 








hecfl 


hcf2 
hecf3 


基因 连锁 
图 位 置 
7L-36 


2S-30 
4L-112 
4L-81 


3L-47 


5L-67 
2S- 近 Bl 
3L- 近 ts4 
2 
9L-66 
5S-34 


8 
10- 近 dul 
3L- 近 nal 


5L-96 
5S- 近 a2 
1L-135 


2S-521 


3 









续 表 


表 现 型 


角质 层 早 质 有 变化 ,叶片 表面 光 
请 ? 易 沾 水 


像 g11 

像 g11 

像 g11， 但 表达 不 明显 

像 g11 

像 g11 

像 g11 

像 g11 

像 g11， 幼 苗 形 态 异 常 

像 g11 

像 g11 

像 gl1, 在 三 叶 期 以 后 才 开始 表现 

像 g11， 但 表现 半 矮 生 , 时 片上 
有 坏死 模 带 


像 g11, 但 性 状 表现 不 明显 
电泳 迁移 率 
电泳 迁移 率 在 乙 醛 酸 循环 体 、 


电泳 迁移 率 在 胞 质 体 

电泳 迁移 率 在 线粒体 

在 叶片 微 管束 之 闻 出 现 痰 灰 绿 
条 纹 , 组 织 逐 渐 枯 死 

像 gs1, 但 条 纹 灰 绿色 ,不 枯死 

从 基部 长 出 大 量 分 核 


胚乳 纺 松 ?不 透明 


在 长 波 柴 外 光照 射 下 有 强 的 红 
色 荧光 对 CO 固定 缓慢 


像 hcf1， 但 有 致死 性 
像 hcf1， 但 有 致死 性 


在 贺 兽 病 Helminthosporiunm 

carbonum) 小 种 1 存在 时 > 
叶片 出 现 病 斑 果 穗 上 出 现 黑 
色 子 实体 
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续 表 








基因 名 称 表 现 型 
感 贺 疾病 像 hml 
多 毛 叶 精 ( 彩 图 51) 叶 精 上 有 大 量 长 苷 毛 
抗 大 斑 病 ( 彩 图 20)| 抵抗 北方 煤 纹 病 (Helmin- 
thosporium trcicurm) 
抗 大 斑 病 像 Ht1 
抗 大 隆 病 像 Htl 
抑制 因子 与 cl 的 一 个 等 位 基因 C1-1 等 
同 , 也 表示 对 En 起 反应 的 控 
制 因子 
无 限 生 长 在 长 日 照 下 可 以 继续 生长 ,在 短 
日 照 下 才能 开花 
蜡 柠 檬 酸 脱氧 酶 电泳 迁移 率 
电泳 迁移 率 
不 定 配子 体 多 胚 , 异 受精 ,多 倍 狂 * 放 核发 育 
衣 床 日 本 型 条 纹 时 叶片 上 有 许多 变动 不 定 的 白色 
〈 彩 图 56) 条 纹 , 控 制 细胞 质 遗 传 的 叶 绿 
体 缺 损 
加 强 者 对 花 青 素 有 加 强 作用 
倒 位 一 里 千 体位 置顶 便 导 的 用 
条 纹 抑制 者 10- 近 Rl | 降低 由 sr2 和 其 它 使 叶片 产生 
条 纹 基因 引起 条 纹 的 表达 程度 
日 本 条 纹 叶 ( 彩 图 j 8L-42 使 叶片 和 叶 精 产生 白色 条 纹 , 但 
61) 幼苗 不 表现 
昌 扩 亲 代 中腹 国 j 4L-106 下风 现 机 济 关 下 的 上 全 天 
蜡 10 染色 体 10L- 近 sr2 | 第 册 染色 体 长 辟 末 端 着 生 一 
蜡染 质 ， 引 起 新 生 着 丝 二 
动 使 连锁 基因 分 离 比例 异常 
打 结 叶 ( 彩 图 8) 1L-(128》| 叶片 的 微 管束 组 织 分 散 增生 , 形 
成 打 结 状 时 片 
黄 苗 5 10L-63 在 叶绿素 突变 体 wl、 jl、 ijl 
等 基因 引起 的 白色 组 织 产生 
黄色 色素 
黄 苗 黄色 苗 致 死 
黄 苗 像 14 
黄 苗 黄色 萌 和 黄色 株 
黄 苗 像 14 











续 表 














基因 名 称 。 | 代表 符号 | 莽 辐 壬 筑 表 现 型 

黄 苗 111 6 幼苗 黄色 叶 尖 绿色 

黄 苗 112 6L-12 像 14 

黄 苗 113 10L-91 像 14 

黄 菌 115 6L-26 像 14 

司 情 株 ( 彩 图 31》| 1a1 4S-55 有 角 甸 生长 习性 

红叶 条 纹 Lcl 10L-65 叶 面 出 现 红 色素 

班 状 叶 Lesl | 25- 近 wtl | 大 型 坏死 竹 , 很 像 由 真菌 感染 而 
出 现 的 病 斑 

班 状 叶 Les2 1S 小 型 白色 斑 , 也 像 真 菌 感染 而 出 
现 的 病 斑 

斑 状 叶 Les3 4 像 Lesl 

斑 状 叶 Les4 10 像 Lesl 

斑 状 叶 Les5 i 像 Les2 

班 状 叶 Les6 5 像 Lesl 

斑 状 叶 Les7 1L 像 Lesl 

无 叶 身 ( 彩 图 15) | lg1 2S-11 没有 时 耳 和 叶 舌 ,叶片 直立 ， 
包 着 芭 秆 

无 叶 舌 1g2 3L-79 像 1g1， 但 无 lg1 极端 

无 叶 舌 Lg3 3-43 显 性 ,无 叶 耳 ;叶片 宽 耐 直立, 常 
常 向 里 钻 ;并 且 有 裙 争 

有 线条 叶 lil 10L- 近 bf2 | 在 老 叶 基部 一 半 出 现 大 量 很 细 
的 白色 条 纹 

致死 隆 11s1 1 退 绿 坏死 况 , 像 圆 缆 病 斑 

亚 油 酸 lnl 一 种 子 油分 中 油 酸 对 亚 油 酸 的 比 
数 较 低 

致死 止 珠 lo2 9S-50 含有 1o2 基因 配子 体 的 胚珠 不 
能 成 活 

低 油 粒 locl 种 子 含油 最 低 , 出 现 白化 苗 

致死 花粉 lp1 4 含有 1p1 的 花粉 粒 在 受精 中 不 
能 和 LpP1 相 竞 争 

而 热 ltel 2 

耐 热 Lte2 10 

浅黄 绿叶 lul 5S-29 

柠檬 白 lw1 1L-(128) | 白 菌 ; 谈 纳 胚乳 


柠 机 白 lw2 | 江 - 近 Prl | 像 1wl 
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基因 名 称 





柠 橡 白 
柠檬 白 
番茄 红 


增 变 因子 
多 重 糊 粉 层 


多 重 糊 粉 层 

草 果 版 脱 氢 酶 

草 果 酸 脱 气 酶 
草 果 酸 脱 氢 酶 
草 果 酸 脱 拨 酶 
草 果 酸 脱 气 本 
苹果 酸 酶 

胚乳 蛋白 修饰 因子 


mm 修饰 因子 
小 种 子 
小 种 子 

调整 因子 


R1-m 的 增 变 因子 
增 变 因子 
雄花 不 育 
雄花 不 刘 
雄花 不 育 
雄花 不 育 
雄花 不 育 
旋 花 不 育 ( 彩 图 60)) 
雄花 不 育 





雄花 不 育 
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6- 近 Py1l 
3L-124 
1L- 近 anl 
5S-17 
3L-103 
5L 


IL 近 anl 
2- 近 fll 


党 


9S- 近 17 


6- 近 y1 
9L-64 

3 
5- 近 v3 
7L- 近 g11 
8L-28 
1- 近 Pl 


10L- 近 bf2 


像 lw1， 是 lw4 的 重复 因子 
像 lw1， 是 !w3 的 重复 因子 


表现 像 ps1, 但 没有 和 母 株 发 蒜 现 
象 , 盾 状 体 中 有 番茄 红色 素 积 累 


并 客 加 了 不作 做 共同 的 通用 从 
与 Mal2 等 基因 互 作 * 产 生 多 
层 糊 粉 层 细胞 

见 mall 

电泳 迁移 率 ,在 线粒体 

同 Mdhl 

同 Mdhl 
电泳 迁移 率 , 在 细胞 质 

同 Mdh4 

电泳 迁移 率 
影响 肝 乳 弄 白 中 要 白 硕 1 的 数 


对 线粒体 的 苹果 酸 脱 气 酶 起 修 
饰 作 用 

小 型 种 子 ,于 粒 有 点 缺损 但 能 
成 活 

小 粒 , 果 皮 醇 松 ,极端 缺损 但 能 
够 发 芽 


影响 Pl 座位 的 转 座 因 于 ,与 
Ac-Ds 相对 应 


转 座 因 于 ,调节 R1-m 的 突变 
al-m-rh 的 控制 因子 
花药 干 冶 , 通 常 不 外 露 

像 msl 

像 msl 

花药 完全 不 外 露 

像 ms5 

像 ms5 

像 ms5 

像 ms5 























基因 和 名称 代表 符号 ， 坟 内 壬 各 表现 烛 
| 于 

雄花 不 育 msll 10 像 ms5 

座 花 不 育 msl2 1 像 msl 

施 花 不 育 msl3 5S 像 ms5 

雄花 不 育 msl4 | 1- 近 asl | 像 ms5 

雄花 不 育 msl7 | 1S-23 象 msl 

座 花 不 育 Ms21 显 性 , 带 MS21 的 花粉 粒 与 
sksl 守信 与 
Sksl 互 作 功能 正 

R1-st 的 修饰 基因 | Mstl | 10L-67 影响 Rl-st 的 放大 天 

增 变 因子 Mu 非 孟 德尔 人 性状, 增加 突变 频率 

增 变 因子 Mut 2 bzl-m-rh 的 控制 因 于 

抗 花 叶 病毒 Muvl 抵抗 玉米 条 纹 花 叶 病毒 1 

斤 小 株 nal 3L-91 节 间 极 短 , 叶 片 直立 ,对 赤 霉 素 
无 反应 

矮小 株 na2 5L- 近 btl | 像 nal 

枯死 的 necl 8 失 绿 幼苗 : 卷 缩 \ 枯 黄 而 死亡 

枯死 的 nec2 1s 在 2 一 3 片 叶 龄 时 ?绿色 幼苗 产 
生 枯 死 班 为 致死 因子 

枯死 的 nec3 | 5- 近 btl | 出 菌 时 ,叶片 紧 紧 卷 在 一 起 ,而 
后 变 成 棕色 ,死亡 

窄 叶 nll 10L- 近 bf2 | 叶片 窗 , 有 些 白条 纹 出 现 

核 仁 组 织 者 NOR 6S 编码 核糖 体 RNA 

不 透明 胚乳 ol 4- 近 g13 胚乳 淀粉 发 软 , 不 透明 

不 对 昂 区 3.( 彩 图 o2 7S-16 像 o1， 高 炉 氨 酸 含量 

不 透明 是 已 o5 7L- 近 gl | 像 ol 

不 透明 征 乳 o6 像 o1， 幼 苗 致 死 

不 透明 胚乳 o7 10L-87 像 1， 高 赖 氨 酸 含量 

不 透明 胚乳 o9 子粒 冠 部 不 透明 ?颜色 淡 种 子 
基部 或 胚芽 周围 为 角质 

不 透明 胚乳 ol0 像 ol 

不 透明 是 乳 oll 五 乳 不 透明 , 色 淡 * 有 点 外 陷 

不 透明 胚乳 ol2 蚀刻 或 伤 这 状 不 透明 子粒 ?种 子 
大 小 不 一 ? 株 小 ?叶绿素 缺失 ， 
有 花粉 但 很 少 结伴 
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基因 名 称 代表 符号 图 位 置 表 现 型 

不 透明 胚乳 o13 不 这 国人 天 和 > 肚 革 台 国有 多 民 

老 金 黄 Og1 10S-16 号 全 上 上 出 更 灾 动 个 证 的 计划 过 

桔 黄 胚 乳 ora3 杂 合体 比 纯 合体 长 的 高 ,早熟 但 
果穗 小 

油 黄 苗 ( 彩 图 71) | o%y1 10S-12 幼 菌 淡 绿 黄色 ， 像 油 浸 一 样 

R1 的 株 色 成 分 p ”| 10L-61 ”| 幼苗 叶 尖 ,胚芽 征 和 花药 上 有 化 
青 素 产 生 

果皮 色 ( 彩 图 3) pl 1S-26 产生 红果 皮 和 红 和 鳄 轴 

减 数 分 裂 多 重 异 常 pam1l 减 歼 分 强 前 的 有 丝 分 裂 和 减 数 
分 裂 都 不 同步 ;植株 雄性 不 
育 ; 不 完全 肉 人 性 不 育 

减 数 分 弄 多 年 异常 pam2 同 paml 

有 班 叶 pbl 6- 近 110 叶 语 上 有 有 很 淡 而 不 规则 的 绿色 

” 有 斑 叶 pb4 6- 近 Y1 同 pbl 

淡 绿 pgll | 6L-34 幼苗 淡 黄 绿 ,成 株 色 发 淡 , 但 很 
壮 ; 是 Pg12 的 重复 因子 

淡 绿 pgl2 | 9L-61 见 pgl1 

淡 绿 Pg14 3S 在 淡 绿 叶 上 有 绿色 小 斑 块 ? 易 变 

等 位 基因 ,由 En(Spm) 所 控制 

de pgdl | 6- 近 Y1 | 电泳 迁移 率 

人 策 政 和 粮 琴 陪 和 pgd2 | 3- 近 1g2 | 电泳 迁移 率 

葡萄糖 磷酸 变 位 酶 pgmi | 1L- 近 tbl | 电泳 迁移 率 

葡萄 糖 磷 识 变 位 酶 | pgm? | 5S-0 电泳 迁移 率 

丹 脱 离 phl 4S-0 穗 轴 的 般 部 与 外 层 脱 离 

磷酸 已 糖 异 构 酶 | phil | 1L-140 电泳 迁移 率 

紫 株 ( 彩 图 487 pll 6L-45 入 芝 庆生 不 作 入 下 攻 的 各 各 

灰 中 脉 pml 3L- 近 ts4 中 十 职 且 交界 近 组 欣 兴 砍 流 尺 

纸 状 颖 片 ( 彩 图 57)| pn1 7L-112 台 近 化 小 北 移 有 长 次 的 名 居 

多 次 有 丝 分 裂 pol 6S-0 在 没有 染色 体 分 裂 的 情况 下 小 


孢子 多 次 分 裂 ; 座 花 高 度 不 育 

















基因 名 称 。 代表 答 号 | 半 中 污 入 表 现 型 
红色 糊 粉 展 ( 彩 图 | prl | 5L-66 与 A、C、R 和 Bz 基因 互 作 
40) 产生 红色 炳 粉 层 

需要 且 氢 酸 prol 子 迷 不 尖 明 从 生 "幼苗 叶片 有 
绿色 条 纹 ? 致 死 

胚 蛋白 protl | 1L-121 吓 强 白 电泳 迁移 性 发 生变 化 

粉红 盾 状 体 psl | 5S-39 母 株 发 芽 (二 vp7 ), 胚 乳 和 盾 状 
体 粉红 色 , 幼 菌 白色 但 有 红 尝 

多 形 稳 ( 彩 图 50) | Ptl | 6L-56 肥 匣 组 织 增生 ,引起 果 黎 不 规则 
的 生长 

过 氧化 物 栈 Pxl 电泳 迁移 率 ,无 杂种 带 

过 氢化 物 栈 Px2 一 | 电泳 迁移 率 

过 氧化 物 酶 Px3 电泳 迁移 率 、 

过 氧化 物 酶 Px4 电泳 迁移 率 

过 氧化 物 栈 Px5 存在 或 不 存在 

过 氧化 物 栈 Px6 存在 或 不 存在 

过 氧化 物 栈 Ppx7 电泳 迁移 率 

过 氧化 物 酶 Px8 电泳 迁移 率 

过 氧化 物 酶 Px9 电泳 迁移 率 

禾 小 株 py1 | 6L-65 株 振 小 ?时 短 而 从 ， 有 白色 细 条 

1 9S-Y 2 
浅黄 色 缺 失 pyd 近 yg 没 划 幼 草 计策 9 人 机 
有 色 的 ( 彩 图 73，| Ri 10L-61 产 告 矢 入 束 类 信 起 粉 层 ?花药 、 
74,75,76,77) 叶 尖 和 支 

有 色 的 R2 2S-49 R1 六， B1 的 等 位 基 
因 ; 影 响 植株 颜色 

多 分 术 和 ( 形 图 ral | 7L-32 肉 秘 多 分 枝 , 座 秘 回 锥 状 

多 分 棱 入 ra3 人- 肉 礁 穗 多 分 校 , 座 穗 圆 锥 状 

降低 高 度 rdl 1L 半 矮 株 

降低 高 度 rd2 6L 像 rd1, 但 降低 程度 稍 差 

一 j 日 
恢复 育 性 REl 3- 近 Lg3 使 于 开 移民 不 滑 奖 揽 本 至 狂 3 二 
恢复 育 性 Rf2 9- 近 wx1 见 Rfl 








一 一 一 


县 于 和 二 

















基因 名 称 代表 符号 | 图 位 置 表 现 型 

恢复 育 性 Rf3 2L S 型 胞 质 不 育 的 恢复 基因 

恢复 育 性 RE4 一 恢复 C 型 胞 质 不 育 的 育 性 

破碎 叶 ( 彩 图 24) | Regl 3 一 45 在 老 叶片 的 微 管束 之 间 引 起 失 
绿 ,而 后 枯死 ,使 叶片 呈 斯 型 状 

撕 裂 幼苗 ( 彩 图 43)| rgdl 6 一 4 幼苗 叶片 窗 线 状 * 很 难 出 苗 

折 列 叶 Red | 5 时 片 所 列 , 生 长 反 各 

倒 生 有 是 rgol 十 胚 朝向 穗 基部 ,频率 变动 不 定 ， 
母体 性 状 

抗 小 班 病 ( 彩 图 44)| rhml 6S 对 小 班 病 (Helminthosporim 
maydis) 〇 小 种 只 产生 失 绿 斑 

抗 锈病 ( 彩 图 70) Rpl 10S-0 抵抗 锈病 《Puccinia sorghr) 

抗 锈病 Rp3 3- 近 g116 抵抗 Puccinia sorghi 

抗 锈病 Rp4 4S-24 抵抗 Puccinia sorghi 

抗 锈病 Rp5 10s- 近 RPi| 抵抗 Puccinia sorghi 

抗 锈病 Rp6 10S- 近 Rpl| 抵抗 Puccinia sorghi 

抗 锈 病 Rpp9 | 10S- 近 Rpl| 抵抗 Puccinia polysora 

粗粮 叶 精 Rsl 

粗 炸 叶鞘 rs2 1- 近 asl 

无 根 rtl 3- 近 Cgl | 次 生根 很 少 或 者 没有 

接受 因子 ruql 只 对 控制 因子 Uql 起 反应 

2 的 种 于 亲 名 记 S 10L-61 使 糊 粉 层 产生 花 青 素 

精 分 增加 者 sel 与 sul 基因 相 结 合 能 提高 
胚乳 糖分 含量 

软 胚乳 senl 3 胚乳 软 ,不 透明 是 sen2 的 
重复 基因 

软 胚 乳 sen2 7 见 senl 

软 有 是 乳 sen3 1 像 sen1， 是 sen4 的 重复 因子 

软 胚乳 sen4 见 sen3 

软 胚乳 sen5 2 像 sen1， 是 sen6 的 重复 因子 

软 凸 乳 sen6 5 见 sen5 

凹 陷 ( 彩 图 65》 shl 9S-29 在 种 子 干燥 时 ?胚乳 从 顶部 向 里 
塌陷 形成 光滑 的 圆 坑 

四 陷 ( 彩 图 29》 sh2 3L-127.2 种 子 干燥 时 塌陷 ,透明 ,发 脆 , 成 
棱角 状 , 嫩 时 糖分 含 让 高 
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续 表 





基因 连锁 
基因 名 称 | 代表 符号 咽 亿 和 团 表 现 型 
四 隐 sh4 5 种 子 四 陷 , 干 瘟 , 不 透明 
旋 性 不 至、 多 花丝 | sil | 6L-16 肉 稿 上 长 有 多 斌 花丝, 谁 作 不 育 
( 彩 图 16) 
无 花丝 ( 彩 图 16) | skl | 2s-56 维稳 不 长 花丝 ,不 育 


不 育 性 抑制 者 sksl | 2- 近 v4 | 在 Msz1 基因 存在 时 ，Sksl 
基因 使 发 育 的 花粉 粒 变 得 缺 

损 和 认 失 功能 ，Sksl 基因 能 

使 花粉 粒 发 育 正常 

裂缝 叶 sll | 7L-50 叶片 上 因 村 死 条 纹 而 成 为 弄 颖 

检 红 花丝 ( 彩 图 19)| sml | 6L-55 在 Pl-RR 基因 存在 时 花丝 机 
红色 ,在 Pl-ww 基因 存在 











时 ,花丝 棕色 

超 氛 物 歧化 酶 Sodl Ss 电泳 迁移 率 

超 氧 物 野 化 酶 Sod4 一 电泳 迁移 率 

小 花粉 spl 4 一 66 花粉 粒 小 ,竞争 不 过 正常 花粉 

小 花粉 ap2 10- 近 dul | 像 spl 

小 班 点 Spcl 3 开花 期 在 叶片 和 叶 精 上 有 小 型 
棕色 斑点 ,支持 组 织 衰弱 

抑制 - 增 变 因子 Spm 转 座 因 子 ,调节 al-m1l、c2-m、 
EE" 等 位 点 的 自主 控制 

条 纹 叶 ( 彩 图 1) | srl 1S-0 叶片 上 有 较 多 的 白色 条 纹 

条 纹 叶 ( 彩 图 78) | sr2 10L-95 白色 条 纹 出 现在 叶片 和 叶 精 上 

条 纹 叶 sr3 10S 黄 绿 苗 , 细 条 纹 叶 至 宽 条 纹 叶 

粘性 染色 体 stl 4S-62 个 和 ,条 多 由 2 的 拉 人 二 这 下 
常 , 无 论 有 丝 分 裂 或 威 数 分 裂 
染色 体 都 粘 在 一 起 

糖 胚乳 ( 彩 图 32) | sul 4S-66 胚乳 在 渡 浆 期 糖分 含量 高 ,干燥 
种 于 皱 缩 透明 

糖 肚 乳 su2 6L-54 胚乳 琉璃 状 、 透 明 , 也 有 点 皱 缩 

抑制 者 Supl 衰 02 子 粒 从 不 透明 变 成 半 透 

黄色 盾 状 体 syl 一 

相互 易 位 T 易 位 的 代表 符号 

转氨酶 Tal 一 电泳 迁移 率 ， 有 杂种 带 

大 刍 草 型 分 枝 tbl 谍 - 近 Kn1| 多 分 蓝 ? 在 各 节 也 有 细小 的 分 





核 途 穗 不 分 校 。 


和 





基因 名 称 ”| 代表 符号 


粗壮 奴 稿 矮 生 

无 座 穗 

大 刍 草 型 株 ( 彩 图 
55) 

大 刍 草 型 株 

淮 础 结实 ( 彩 图 177 


雁 秘 结实 
雄 黎 结实 ( 彩 图 25) 
座 熏 结实 ( 彩 图 30》 
和 结实 ( 彩 因 11| 
有 各 稳 ( 彩 图 35) 
不 分 村 
并 存 的 
黄 绿 苗 ( 彩 图 69) 
黄 绿 苗 ( 彩 图 42) 
. 黄 绿 苗 


黄 绿 苗 ( 彩 图 187 
黄 绿 苗 





黄 绿 苗 
黄 绿 菌 
黄 绿 苗 


黄 绿 苗 ( 彩 图 597 
黄 绿 苗 


黄 绿 苗 
黄 绿 苗 





tdl 
tll 
-Tpl 


Tp2 
tsl 








vl3 


v16 
v17 


v18 








多 分 更 , 宕 叶片 有 许多 具有 长 
释 的 果穗 


像 Tpl 
雄 穗 瞧 穗 化 弯曲 下 垂 。 把 座机 


移 去 之 后 ,具有 不 规则 种 子 排 
列 的 小 型 肉 穗 也 能 发 育 起 来 


像 ts1， 但 座 黎 分 枝 下 牌 而 不 
是 整个 座 穗 了 垂 

族 穗 紧 实 ?直立 ,同时 具有 肉 花 
和 雁 花 

显 性 , 维 穗 近 于 正常 但 有 分 散 的 
短 花 丝 


雄 秘 完全 有 瞧 穗 化 或 者 两 性 混和 ， 
紧 识 , 果 德 上 的 种 于 排列 不 整齐 


果 稳 上 的 种 子 为 长 释 片 所 包 奏 ， 
入 于 二 各 且 以 六: 因 氏 显得 
和 


雄花 序 不 分 梳 

Ruql 的 控制 因子 

淡 黄 白 菌 , 转 绿 很 快 

像 vi， 但 变 绿 慢 

淡 黄 苗 , 变 绿 很 快 

像 v2 

像 v1, 但 老 叶片 仍 有 

白色 的 条 纹 

像 v2 

像 v3 

第 一 片 叶 白色 带 有 绿 尖 ， 变 绿 
缓慢 


像 v2 
像 v1, 但 变 绿 是 从 叶 基 部 向 上 
部 进行 


/二 

像 v1 

木 纹 状 黄 绿 苗 ,从 叶 尖 和 叶 缘 向 
中 部 变 绿 








续 表 














人 
基因 名 称 “| 代表 符号 | 基 中 污 席 表 现 型 

黄 绿 苗 v22 1- 近 anl 像 v1 

黄 绿 苗 v23 4- 近 sul 像 v1 

不 稳定 不 育 性 val | ?L- 近 ijl | 雄花 不 育 但 有 一 些 可 育 的 花药 

退化 颖 片 ( 彩 图 6)| vgl | 1L-85 轿 片 很 小 因而 以 吕 出 向 轴 和 花 

黄 绿 苗 易 变 基因 | Vml | 10- 近 du | 降低 叶 绿 案 含量 显 性 , 环 乳 有 
蚀刻 , 纯 合 致死 

胎生 苗 vpl 2L 种 胚 无 休眠 期 ?不 影响 叶绿素 和 
基 风 上 夫 公 二 但 和 1 

层 中 的 花 青 类 

是 生 苗 vp2 | 5S-38 是 无 休眠 期 , 拍 凸 乳白 苗 , 花 青 
素 不 受 影响 

胎生 苗 vp5 | 1s-1 像 vp2 

胎生 苗 vp7 5 (=Ps1) 

胎生 苗 YP8 | 1L-154 ”| 下 无 休眠 期 ;不 影响 叶绿素 ,类 
胡萝卜 素 和 北 青 素 , 菌 小 叶 

胎生 苗 vp9 | 7 一 25 像 vp2 

白 苗 wl 6- 近 w14 白 苗 

白 苗 w2 10L-77 ”| . 白 苗 

白 苗 ( 彩 图 19) w3 2L-111 像 vp2 

白 苗 wll | 9s-54 像 wl 

白 苗 wl4 | 6L-74 像 wl 

白 苗 wl5 6L-9 像 wl 

白 顶 Wel 9L-107 自 色 项 逢 ,浅黄 了 乳 

白色 缺失 ( 彩 图 63) wdl 9S- 近 yg2 | 白 苗 ， 第 9 染色 体 短 辟 末 端 第 
一 个 染色 粒 外 面 一 半 丢 失 

白色 花粉 粒 whpl 是 决定 黄色 花粉 粒 和 花 青 素 c2 
基因 的 重复 因子 

获 疾 的 wil 6- 近 Y1 由 于 后 生 木 质 部 导管 的 延迟 分 
化 而 慢性 葵 芒 

白 叶 精 wsl 一 淡 黄 色 叶 精 ，ws2 的 重复 因 于 

白 叶 精 ws2 一 见 wsl 

白 叶 籍 ( 彩 图 13) | ws3 2S-0 白色 叶 精 * 茎 秆 和 苞 叶 

白 叶 尖 | we | 32S-60 第 一 片 叶 的 叶 尖 白色 :发 锦 
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续 表 














基因 名 称 | 代表 符号 | 二 卫生 名 表 现 型 

类 性 的 ( 彩 图 67) | wx1 9S-56 在 是 了 乳 和 花粉 中 的 淀粉 完全 变 
成 枝 链 淀粉 

英 是 乳 ( 彩 图 45) | Y1 | 6L-13 古 乳 中 含有 类 胡 落 卜 素 ,有 些 等 
位 基因 也 影响 幼苗 中 的 叶绿素 

黄 胚 乳 Y3 2S- 近 all 黄色 胚乳 

黄 胚 转 y8 7S-18 淡 黄 且 乳 

黄 凸 乳 y9 10S-24 谈 黄 是 乳 略 微 有 点 母 株 发 芽 ? 
全 商谈 二 的， ?正常 绿 株 或 痰 

黄 胚 乳 y10 3L 淡 黄 胚乳 白 苗 

黄 矮 生 ydl 3- 近 1g2 

黄 绿 株 ygl 5- 近 v2 黄 绿 苗 和 黄 绿 株 

黄 绿 株 yg2 9S-7 像 yg1 

黄 条 纹 ( 彩 图 41) | ysl 5L-75 在 叶脉 之 间 出 现 黄色 组 织 , 像 缺 
铁 症候 

黄 条 纹 ys2 1S 像 ys1 

黄 条 纹 y53 | 3L- 近 1g3 | 像 ys1 

黄 线条 YsK1 | 4- 近 sul 在 虐 巡 本 上 攻 三 请 叶 有 经 向 贡 

ZZ 胡萝卜 案 zl 类 胡萝卜 来 光敏 性 , 母 株 发 芽 ， 
积 困 Z 胡 萝卜 素 

斑马 叶 zbl 老 叶片 上 出 现 淡 黄 横 带 

斑马 叶 zb2 幼苗 叶片 上 出 现 谈 黄色 横 带 

斑马 叶 zb3 5- 近 v2 痰 黄色 横 带 出 现在 老 叶 片上 

斑马 叶 ( 彩 图 2) zb4 1S-19 早期 叶片 上 出 现 一 定 间距 的 
淡 黄 横 带 ,低温 使 性 状 表现 
更 强 裂 

斑马 叶 ( 彩 图 33)》 | zb6 4 一 79 老 叶 片上 出 现 横 带 ,低温 使 性 
状 更 明 易 

斑马 状 枯死 znl 10L-26 在 植株 中 等 大 小 或 者 在 成 株 
时 > 叶脉 中 间 出 现 横向 带 状 
坏死 

斑马 状 枯死 zn2 一 像 znl 

醉 咨 蛋白 多 肽 Zpl 7- 近 ral 发 二 在 20 kd 的 醇 溢 蛋白 变 

醉 溶 蛋白 多 肽 Zp2 7- 近 ral 像 Zp1 

茧 溶 绰 白 多 肽 Zp3 7- 近 ral 像 Zpl 
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! 
基因 名 称 ”| 代表 符号 





| 基因 连锁 

| “图 位 置 表 现 型 
醇 深 蛋白 多 肽 Zp6 | 7S- 近 Hsl| 像 Zp1l 
侠 溢 蛋白 多 肽 Zp16 | 7S- 近 glL | 像 Zpl 
醇 溶 和 蛋白 多 肽 Zp21 | 7S-9 像 Zp1l 





醇 浴 蛋白 多 肽 Zp29 | 7S-12 像 Zpl 

的 位 置 以 及 突变 性 状 的 简要 描述 。 基 因 名称 反 映 该 突变 基因 
的 主要 表现 型 。1974 年 以 前 发 现 的 基因 , 代表 符号 用 该 基因 
英文 名 称 的 前 1 一 2 个 字母 表示 ; 1974 年 以 后 发 现 的 基因 ,一 
律 用 3 个 字母 表示 。 同 一 种 或 类 似 表现 型 突变 使 用 相同 的 基 
因 符 号 ,符号 后 面 的 数字 表示 不 同 的 突变 座位 。 同 一 基因 座位 
的 一 系列 等 位 基因 及 其 性 状 表现 ,都 没有 在 表 中 列 出 。 在 基 
因 连 锁 图 位 置 一 栏 ， 短 横 线 前 面 数字 表示 染色 体 号 ， 工 代表 
长 臂 ，S 代表 短 辟 。 短 横 线 后 面 的 数字 ， 为 突变 基因 在 遗传 
图 上 的 具体 位 置 。 括 弧 中 的 数字 为 还 没有 十 分 肯定 的 基因 位 
置 。 这 里 列 出 了 1982 年 以 前 发 现 的 突变 基因 444 个 ,其 中 已 
经 确定 连锁 群 的 有 257 个 ,已 经 知道 基因 连锁 图 具体 位 置 的 
170 个 。 大 部 分 突变 基因 都 能 引起 个 体 某 些 部 分 的 外 部 性 状 
发 生变 化 。 但 也 有 70 多 个 突变 只 影响 某 些 酶 或 蛋白 质 的 结 
构 或 组 成 的 变化 ， 表 现在 电泳 迁移 率 的 差别 而 很 难 从 外 部 表 
现 型 加 以 区 别 。 























(二 ) 基因 连锁 群 与 连锁 图 
玉米 有 10 对 同 源 染 色 体 ,每 一 对 同 源 染 色 体 上 所 携带 的 
基因 构成 一 个 连锁 群 。 利 用 三 点 或 多 点 测验 的 办 法 ， 报 据 交 
换 值 把 每 一 条 染色 体 上 的 基因 排列 起 来 ， 便 绘 出 了 目前 玉米 
的 基因 连锁 图 。 基 因 在 染色 体 上 位 置 是 固定 的 ， 但 由 于 遗传 
"45。 




















测验 进行 的 时 间 、 地 点 和 使 用 的 材料 不 同 , 测 出 的 基因 位 置 也 
会 有 所 不 同 。 目 前 的 基因 连锁 图 是 根据 1982 年 积累 的 资料 
绘制 的 。 在 这 个 图 上 除 标明 了 基因 位 置 以 外 ， 也 标明 了 染色 
体 若 丝 粒 在 连锁 图 上 的 位 置 ， 以 及 与 B 染色 体 易 位 的 若干 个 
易 位 断 点 的 位 置 。 由 于 玉米 遗传 资料 比较 丰富 ， 连 锁 图 和 染 
色 体 图 大 致 是 成 比例 的 ， 但 象 第 8 染色 体 等 由 于 发 现 的 突变 
基因 太 少 ,二 者 之 间 有 比较 大 的 差异 。 














六 、 玉 米 突变 基因 的 类 别 和 功能 


不 同 的 突变 基因 控制 不 同 的 遗传 性 状 ， 它 可 以 通过 其 直 
接 编码 与 某 一 性 状 有 关 的 结构 蛋白 质 的 改变 而 实现 ， 也 可 通 
过 改变 酶 的 结构 与 功能 而 实现 。 由 于 控制 的 遗传 性 状 不 同 ， 
基因 表达 的 时 间 和 部 位 也 很 不 相同 。 按 照 组 织 部 位 ， 大 致 可 
以 分 为 种 子 性 状 、 幼 苗 性 状 和 成 株 性 状 。 但 有 些 基 因 在 性 状 
作用 上 有 明显 的 多 效 性 , 既 影 响 种 子 , 也 影响 幼苗 和 成 株 。 也 
有 些 基因 ， 在 不 同 的 部 位 可 以 发 挥 很 不 相同 的 作用 。 为 了 便 
于 对 玉米 突变 基因 的 认识 和 了 解 ,下 面 根据 基因 作用 的 性 质 ， 
把 它们 概括 归 为 10 类 ,分 别 加 以 序 述 。 


(一 ) 种 子 的 结构 和 形态 


有 一 系列 基因 突变 影响 玉米 种 子 的 结构 和 形态 。 按 照 这 
些 基因 引起 子粒 的 表现 型 的 变化 ， 又 可 以 人 为 地 归 为 7 种 类 
型 , 即 脆弱 ,四 陷 ,缺损 、 蚀 刻 、 玻 璃 状 \ 不 透明 和 母 株 发 芽 等 

1. 脆弱 粒 : 与 胚乳 脆弱 性 有 关 的 有 bt 1、bt 2、sh2 和 
sh 4 四 个 基因 。 它 们 的 表现 型 十 分 类 似 。 在 灌浆 期 ， 子 粒 鼓 
胀 ， 部 分 透明 ， 凸 乳 充满 液体 ， 积 累 淀粉 很 少 。 已 经 知道 在 
bt 1、bt 2 和 sh 2 的 乳 熟 期 胚乳 中 ， 含 有 高 达 30 多 以 上 的 糖 
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分 , 比 由 su 1 基因 引起 的 甜 玉 米 含 糖 量 高 2 一 3 倍 。 因 此 ,以 
这 三 个 基因 为 背景 培育 的 甜 玉米 类 型 ， 都 称 为 超 硬 玉米。 这 
一 类 型 的 成 熟 干燥 种 子 的 胚乳 极度 凹陷 和 皱 缩 ， 外 表 很 不 规 
则 , 旦 不 定型 的 楼 角 状 结构 。 由 于 胚乳 中 淀粉 含量 低 ,结构 醇 
松 ,因此 在 脱粒 时 ,很 容易 把 种 子 弄 碎 , 显 得 十 分 “脆弱 ”。 

上 述 四 个 基因 与 下 面谈 到 的 shl 基因 对 有 些 胚 乳 突变 基 
因 如 ae、du、fl、o2、wx 等 互 作 , 大 都 表现 上 位 作用 , 即 它 
们 的 性 状 表现 出 来 ,而 其 它 基因 的 性 状 被 迹 盖 。 

这 些 基因 的 化 学 作用 还 没有 充分 得 到 证 实 ， 但 它们 所 编 
码 的 蛋白 质 都 与 胚乳 淀粉 的 合成 有 关 。 

2. 凹陷 胚乳 :是 sh 1 基因 的 表现 型 特征 。 在 灌浆 期 , 像 
脆弱 胚乳 一 样 ,子粒 鼓 胀 而 多 汁 ， 但 在 种 子 成 熟 干 燥 过 程 中 ， 
胚乳 也 塌陷 ,不 过 不 像 脆 弱 胚 乳 严重 ,而 且 比较 有 规则 。 一 般 
是 在 种 子 顶 部 形成 一 个 边缘 光滑 的 小 坑 。 侦 尔 ， 种 子 不 发 生 
塌陷 , 则 胚乳 中 央 会 出 现 一 个 圆 形 孔洞 。 生 化 研究 充分 证 明 ， 
shl 是 蔗糖 合成 酶 的 结构 基因 。 

3. 缺损 子粒 : 这 类 突变 表现 为 胚乳 发 育 不 完全 ， 但 在 凸 
乳 缺 损 程 度 上 不 同 基因 之 间 有 很 大 的 差别 。 属 于 这 类 突变 的 
有 cp1、cp2、de 系列 或 dek 系列 , 以 及 mn1 和 mn 2。 
1935 年 埃 默 森 (Emmerson，R. A.) 在 《玉米 连锁 研究 摘要 》 
(&€A SUMMARY OF LINKAGE STUDIES IN MAIZE》) 
一 书 中 曾经 列 出 了 16 个 de 突变 , 除 de 1 尚 能 成 活 之 外 ,其 
余 都 是 致死 的 。 1980 年 纽 弗 (Nufer，W. F.) 报道 了 从 
dek 1 到 dek 15 的 缺损 突变 ， 并且 确 定 了 这 些 突变 所 属 的 连 
锁 群 。 这 些 突变 大 都 是 通过 诱 变 剂 处 理 得 到 的 ， 而 且 大 多 数 
是 致死 的 。 

4. 蚀刻 和 坑 四 粒 : 这 组 突变 包括 粘 往 染色 体 基因 st1、 蚀 
刻 胚乳 基因 et 和 一 个 黄 绿 苗 显 性 易 变 基因 Vm。st 1 基因 使 
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细胞 分 裂 中 的 染色 体 粘 着 ,因而 植株 生长 异常 ,子粒 胚乳 发 育 
异常 ,成熟 种 子 有 很 多 裂 乡 ， 显 得 凸凹 不 平 。et 和 Vm 基因 
部 能 使 种 子 产 生 有 规律 的 裂痕 ， 呈 蚀刻 状 。 它 们 也 都 引起 叶 
绿 素 缺 损 。et 引起 淡 黄 苗 而 Vm 引起 白 苗 。 

5. 甜 玉 米 与 玻璃 状 胚乳 :有 4 个 突变 与 胚乳 透明 度 有 关 ， 
包括 su 1、su 2、ae 和 du。 其 中 su 1 能 提高 乳 熟 期 胚乳 含 
糖 量 较 多 , 达 干 重 的 15% , 比 普 通 玉米 甜 得 多 ,因而 一 直 作为 
蔬菜 玉米 在 世界 上 广 为 栽 培 。 此 外 ， 它 的 胚乳 中 小 分 子 的 水 
溶 多 糖 (wsp) 含量 也 很 高 ,灌浆 期 胚乳 显得 粘 稠 ,成 熟 干燥 
收缩 之 后 ,子粒 呈 玻 璃 状 , 表 面 皱 缩 , 像 不 规则 的 冰糖 su2 乳 
熟 期 糖分 含量 比 su 1 略 低 。 干燥 后 也 不 像 su 1 那样 发 皱 ， 
但 像 玻 璃 状 ,子粒 略 小 。ae 和 du 胚乳 透明 度 也 比较 大 ， 但 
色 发 暗 , 无 光泽 ,基本 不 争 缩 。 这 些 基因 在 化 学 上 都 与 胚乳 的 
碳水 化 合 物 的 合成 有 关 。 它们 之 间 的 双 隐 性 或 3 隐 人 性 组 合 ， 
多 数 发 生 互补 ,使 胚乳 糖分 含量 提高 ,外 部 表现 型 加 强 。 

6. 不 透明 胚乳 : 引起 胚乳 不 透明 性 状 的 突变 基因 包括 奥 
帕克 系统 的 ol1、o2，o5、o6、o7、o9、o10、o11、o12 
和 o 13， 佛 罗 里 系统 的 f11、f12 和 上 3， 以 及 一 个 糯 性 胚 
乳 突变 wx。 奥 帕 克 系统 与 佛 罗 里 系统 的 外 部 表现 型 基本 相 
同 。 子 粒 无 光泽 ,不 透明 ,胚乳 中 无 角质 淀粉 或 角质 淀粉 所 占 
:比重 极 低 ,因而 胚乳 淀粉 松软 ,脱粒 时 种 子 很 容易 碎 裂 。 全 部 
的 奥 帕 克 系 统 的 基因 及 和 3 和 它们 的 各 自 相应 等 位 基因 , 表 
现 为 完全 的 显 隐 性 关系 ,F: 出 现 简单 的 3:1 的 分 离 比 例 。fl1 
和 fl 2 基因 具有 剂量 作用 ,为 胚乳 基因 型 为 FIFIf1 或 FIF1F1 
时 ,表现 正常 类 型 , 当 胚 乳 基因 型 为 Flflfl 或 flflfl 时 , 则 表 
现 为 粉 质 类 型 。 

在 这 组 突变 中 ,已 经 发 现 o2、o 7 和 fl, 都 能 显著 地 改 
变 玉米 胚乳 贮藏 蛋白 质 的 成 分 ， 大 大 提高 赖 氨 酸 和 色 氨 酸 的 
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含量 ,因而 对 玉米 蛋白 质 的 品质 改良 有 重要 意义 。 

wx 基因 也 使 砂 乳 不 透明 , 但 胚乳 淀粉 比较 致密 ,结构 均 
匀 , 像 大 理 石 。wx 基因 能 使 玉米 胚乳 和 花粉 粒 中 的 淀粉 全 部 
变 成 核 链 形态 。 这 种 淀粉 遇 上 稀 碳 溶 液 ， 可 以 产生 红 棕 色 反 
应 ,而 含有 直 链 淀粉 的 普通 玉米 与 碘 则 产生 蓝 黑 色 反 应 。 

7. 母 株 发 芽 粒 : al、ps(vp7)、vp1、vp2、vp5、vp8、 
vp9、w 3 和 y3 等 9 个 基因 与 母 株 发 芽 性 状 有 关 。 主 要 特点 
是 发 育 中 的 种 子 没有 休眠 期 。 不 等 种 子 成 熟 王 燥 就 在 母体 植 
株 上 萌发 ， 长 成 小 苗 而 死亡 。 这 些 基 因 除 影响 种 子 休眠 性 状 ， 
之 外 ,也 分 别 地 影响 着 胚乳 中 的 花 青 素 \ 类 胡 葛 卜 素 以 及 幼苗 
叶绿素 的 产生 。 











(二 ) 花 青 泰 ,叶绿素 和 胡萝卜 泰 的 产生 和 变化 


在 适当 的 遗传 背景 下 几乎 所 有 的 玉米 组 织 都 可 以 产生 花 
青 素 ， 而 花 青 素 的 有 无 和 深浅 又 是 最 容易 识别 的 性 状 。 另 一 
方面 ， 花 青 素 的 存在 与 否 对 玉米 各 种 组 织 的 生长 发 育 似 乎 都 
是 无 关 紧 要 的 ， 所 以 对 玉米 花 青 素 及 其 有 关 色 素 的 研究 从 一 
开始 就 吸引 着 许多 玉米 遗传 学 家 的 注意 。 

到 目前 为 止 至 少 已 经 发 现 了 17 个 基因 座位 与 花 青 素 的 
产生 、 数 量 和 分 布 有 关 。 这 些 基因 分 布 在 第 8 染色 体 以 外 所 
有 染色 体 上 。 它们 是 AL1、A2、A3、B、Bp、Bz 1、Bz 2、 
Cl、C2、Ch、In、Lc、P、PI、Pr、R 和 sm。 有 些 基因 
如 A1， 对 所 有 组 织 花 青 素 的 产生 都 是 不 可 缺少 的 ， 而 另外 
一 些 基因 , 如 C 1、Pl 等 则 有 比较 强 的 专 化 性 ， 只 与 个 别 或 
少数 组 织 的 色素 形成 有 关 。 还 有 少数 基因 如 B 和 R 等 ， 具 有 
重复 性 效应 。 在 特定 组 织 中 ， 花 青 素 的 产生 只 需要 它们 中 的 
一 个 就 足够 了 。 其 中 有 些 基 因 座 位 ,如 A1，P 和 RR 等 ,分 化 
出 了 许多 等 位 基因 ,构成 各 自 的 等 位 基因 系列 ,它们 对 色素 产 


*，49。 








目的 深 线 、 样 式 和 组 织 部 位 都 各 有 不 同 的 影响 。 下 面 就 不 同 
组 织 中 色素 形成 所 涉及 的 基因 及 其 相互 作用 简 述 如 下 : 

1. 糊 粉 层 颜 色 : 如 前 所 述 ， 在 玉米 子粒 果皮 下 面 有 1 层 
至 几 层 细胞 ,属于 胚乳 组 织 , 但 蛋白 质 含量 丰富 ， 叫 做 蛋白 质 
层 或 糊 粉 层 。 普 通 大 田 玉 米 的 糊 粉 层 是 无 色 的 。 但 在 适当 的 
遗传 背景 下 ,可 以 有 紫色 ` 红 色 和 棕色 素 形 成 ， 表 现 出 不 同 的 
色泽 。 

紫色 糊 粉 层 的 出 现 需要 有 至 少 9 个 显 性 基因 , 即 A1、 
A2、Bz 1、Bz2、C1、C2、In、 Pr 和 R。R 基因 与 B 基 因 作 
用 相似 ,因此 可 以 为 B 所 取代 。 在 A1、A2、C1、C2 和 R 
5 个 基因 中 ,只 要 有 一 个 处 于 隐 性 状态 ， 就 不 会 有 色素 出 现 ， 
它们 属于 互补 基因 ,而 Bz 1 或 Bz2 中 有 一 个 处 于 隐 性 状态 ， 
糊 粉 层 中 就 产生 棕色 素 及 极 微量 的 紫色 素 , 混 合成 为 古铜色 。 
如 果 Bz 1 和 Bz 2 都 处 于 隐 性 状态 , 则 不 再 产生 色素 。Pr 基 
因 和 In 基因 可 视 为 色素 的 修饰 基因 ,各 种 显 性 基因 与 Pr 相 
结合 产生 紫色 素 , 与 pr 相 结 合 产生 红色 素 。in 的 作用 在 于 
提高 花 青 素 的 含量 ,因而 增加 颜色 的 强度 。 有 in 的 组 合 颜色 
就 深 有 In 的 组 合 颜色 就 痰 。in 也 能 使 果皮 变 成 棕色 。 这 
两 对 基因 与 其 它 基因 互 作对 糊 粉 层 和 果皮 的 效应 如 表 2 所 
示 。 两 对 互补 基因 的 杂交 (如 AlalRr) 后 代 , 有 色 粒 对 无 色 
粒 呈 9:7 的 分 离 比例 , 三 对 互补 因子 的 杂交 (AaCcRr) 后 代 
星 27:37 的 分 离 比例 。 所 有 互补 基因 对 Pr 基因 来 说 都 表现 
上 位 性 , 它们 的 杂交 后 代 (如 CcPrpr) 将 出 现 9 紫 : 3 红 :4 
白 的 分 离 比例 。 | : 

2. 盾 状 体 颜色 : 所 有 与 糊 粉 层 色素 产生 有 关 的 基因 对 于 
盾 状 体 中 色素 的 产生 都 是 需要 的 。 除 此 之 外 ,还 有 一 些 专 化 
性 基因 只 与 盾 状 体 色素 形成 有 关 。 它们 是 显 性 基因 S1， 隐 
性 基因 s5， 和 S2、S 3、S4 三 个 显 性 基因 中 的 两 个 或 者 三 
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家 2 P2 基因 与 In 基因 和 其 它 与 糊 粉 层 














色素 有 关 基 因 互 作 效应 
限制 基因 prln TR 
全 部 为 显 性 红色 深 红色 
al 无 色 无 色 
《 淡 符 果皮 7 
a2 无 色 无 色 
,| 《 淡 棕 果皮 》 
bz1 红 钢 色 粉红 色 
《〈 黄 棕 果 皮 ) 
bzl bz2 无 色 Te 
cl 无 色 无 色 
C1-I 浅 色 ， 少量 | 无 色 ， 少 攻 | 浅 红 色 ， 少 
深 紫 点 红 点 量 深 
2 无 色 浅 红 
了 无 色 无 色 
个 显 性 基因 同时 存在 。 


3. 植株 颜色 : 玉米 植株 除 常见 的 绿色 以 外 ,还 有 紫色 日 
光 红 色 和 棕色 等 多 种 颜色 。 这 些 色 素 的 产生 至 少 与 9 对 基因 
有 关 , 即 A1、A2、B、Bz 1、Bz 2、C2 和 Pl。 这 些 基因 也 
与 花药 、 颖 片 、 颖 基 和 支持 根 中 的 色素 出 现 有 关 。 它 们 之 间 
的 相互 作用 及 对 各 部 分 色素 的 影响 如 表 3 所 示 。 在 显 性 基因 
Al、A2、B、Bz 1、Bz 2 都 存在 的 情况 下 ，P1 可 使 植株 各 
部 分 产生 不 依赖 日 光 的 紫色 素 ，pl 则 产生 有 赖 于 日 光 的 红色 
素 , 即 日 光 红 色素 。b 基因 则 降低 上 述 两 种 色素 的 表达 程度 ; 
nl 与 其 它 隐 性 基因 相 结 合 , 不 论 产生 什么 色素 ， 也 都 与 日 照 
有 关 。 

4. 棕 时 脉 : 包括 bm 1、bm 2、bm 3 和 bm4 4 个 基因 ， 
它们 主要 控制 棕色 素 在 叶 中 脉 形成 ， 但 有 时 也 会 在 不 同 程度 
上 反映 在 叶 蒜 、 苞 叶 , 茎 秆 \ 穗 轴 和 其 它 部 分 。 从 外 观 上 看 ,与 
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家 3 ”控制 植 拒 色 素 的 基因 互 作 与 各 部 分 的 性 状 表达 



















限制 因子 | BP1 bpPl 
全 部 者 是 显 狂 | 。 紫 株 日 光 红 株 ”| 。 没 紫 株 ”| 没 日 光 红 株 
《包括 R-r 或 粉红 花药 ”紫花 药 、, 紫 颍 片 | 粉红 花药 , 红 
rr) 紫 颖 基 禄 支持 根 色 颖 片 、 堪 
。 | 基 和 支持 根 
Pr 深 黎 紫 株 “| 。 日 光 红 株 绿 株 绿 株 
粉红 花药 | 效 紫 花药 \ 蜂 片 ,| 粉 红 花药 、 颖 片 、 
颖 基 和 支持 根 | 颖 基 和 支持 根 
al 棕 株 谈 棕 株 绿 株 绿 株 
棕 颖 基 和 支持 根 
a2 棕 株 谈 棕 株 绿 株 绿 株 
棕 颖 基 和 支持 根 
bzl 红 棕 株 能 红 棕 绿 株 绿 株 
(依赖 于 日 光 ) | 红 棕 花药 , 颖 基 
和 支持 根 
bz2 红 棕 株 强 红 棕 绿 株 绿 株 
(依赖 日 光 ) | 红 棕 花 药 、 颖 基 
和 支持 根 
2 楷 叶 耳 、 | 日 光 红叶 耳 绿 株 绿 株 
累 颖 片 和 颗 片 





R-g 或 t-g | 紫 株 、 绿 花药 旧 光 红 株 绿 花药 绿 株 





aBP1 基因 型 植株 产生 棕色 素 十 分 类 似 , 但 主要 出 现在 细胞 壁 
上 。 每 一 个 基因 的 纯 合 体 和 双 隐 性 个 体 ， 木 质 素 含量 都 比 普 
通 玉米 低 , 特 性 也 有 一 定 的 差别 。 有 资料 说 明 ,这 种 对 木质 素 
， 的 降低 作用 可 以 提高 玉米 青饲料 的 消化 率 。 
5. 叶绿素 和 类 胡 荔 下 素 : ”在 表 1 所 列 玉米 突变 基因 中 ， 
有 109 个 与 玉米 子粒 中 的 类 胡萝卜 素 和 植株 的 叶绿素 的 变化 
: 有 关 。 这 些 基因 在 个 体 中 表达 的 时 间 、 部 位 和 需要 的 环境 条 
' 件 痢 是 各 不 相同 的 。 某 些 类 胡萝卜 素 的 变化 也 与 叶绿素 的 变 
化 有 关 ， 另外 一 些 则 影响 幼 胚 的 休眠 性 。 与 幼苗 色泽 有 关 的 
变化 有 : 淡 绿 , 黄 绿 \ 黄 \ 淡 黄 \ 棕 福 , 桔 红 或 白色 ;与 幼苗 色素 
: 变换 花样 有 关 的 有 : 变 白 的 、 变 绿 的 有 条 纹 的 ,斑马 带 状 的 、 
' 细 线 条 的 和 坏死 的 。 成 株 色 泽 变 异 有 : 淡 绿 ,\ 黄 绿 和 黄色 ;成 
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株 色素 变化 样式 有 : 变 白 的 \ 条 纹 的 、 斑 马 带 状 的 和 细 线 条 的 
等 。 还 有 些 突变 影响 幼苗 和 成 株 的 形态 。 与 光合 作用 过 程 有 
关 的 基因 突变 已 知 有 hcf 1、hcf 2、 和 hcf 3。 hcf 1 与 光 系 
统 工 有 关 , 而 hcf 2 和 hecf 3 与 光 系统 I 有 关 。 

根据 突变 基因 作用 的 性 质 和 部 位 , 科 (Coe, E. H.) 等 把 与 
叶绿素 及 类 胡萝卜 素 有 关 的 突变 基因 归 为 12 群 。 这 里 我 们 进 
一 步 把 它们 归并 为 7 群 ,各 群 大 致 的 性 状 表 现 列 于 表 4。 


表 4 与 叶 绿 到 和 类 胡 攀 下 泰 有 关 突 变 基 因 的 分 类 与 性 状 表现 























类 群 有 是 乳 | 三 幼 菌 成 株 

第 一 属 黄 休 卢 ”| 淡色 、 黄色 绿 色 
或 绿色 

第 二 群 黄 休 眠 。 屎 色 黄 或 黄 绿色 | 淡色 或 黄 绿色 

第 三 群 黄 休 眼 ”| 谈 绿 ,黄色 , 棕 | 死 亡 
神色 或 白色 

第 四 悦 白 或 淡色 休 眠 绿 色 绿 色 

第 五 群 ”| 白 或 浅黄 色 休 眼 谈 绿 或 白色 死亡 

第 六 群 ”| 黄 , 白 或 淡色 | ” 母 株 发 区 绿 或 白 | 绿 、 白 或 死亡 

第 七 群 黄 或 白 休 眠 条 纹 、 细 条 纹 或 班 马 状 模 带 


第 一 群 ， 使 幼苗 叶绿素 减少 ， 但 这 种 功能 不 能 持续 到 成 
株 。 我 们 把 这 种 性 状 表现 叫做 变 绿 苗 或 黄 绿 昔 。 包括 除 v 8 
以 外 的 所 有 v 类 突变 和 ar、et、f、i 计 和 wt 等 基因 。 这 类 
突变 是 否 能 够 存活 取决 于 外 界 环境 条 件 , 特 别 是 温度 条 件 。 尤 
其 是 ar、et、f、v2、v4、v12、v16 和 v 19 等 8 个 突变 更 
为 明显 。 而 ar、f 和 v5 的 成 株 , 有 细 条 纹 出 现 , ij 引起 的 条 
纹 较 宽 , 同 时 也 属于 细胞 质 遗 传 的 。 高 温 能 够 刺激 v 1、v2、 
v3、v4、v5 和 f 幼苗 的 转 绿 过 程 。 

第 二 群 ， 同 时 减少 幼苗 和 成 株 的 叶绿素 ， 包 括 pg 11、 
pg 12、pg 14、g1、g2、g5、17、lul、lu2、oy1、yd1、 
yd 2、yg 1 相 yg 2 等 突变 基因 。 其 中 17、oy1l1 和 yg2 只 
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有 在 适宜 的 外 界 条 件 下 才能 成 活 , g 1、lu 1 和 lu 2 突变 性 状 


表达 的 强度 取决 于 温度 的 高 低 。 
第 三 群 ,属于 叶绿体 缺陷 致死 类 型 ,包括 11 和 17 以 外 的 
1 基因 系列 (14、16、110、111、112、113 和 115)、nec 基 


因 系 列 (nec 1、nec 2、nec 3)、 和 w 基 因 系 列 (w1、w2、 
w3、w11、w 14、w 15), 以 及 突变 基因 cp2、pydl、v8、 
Vm 和 wd 1 等 。 这 些 基 因 的 幼苗 由 于 合成 叶绿素 太 少 或 完 
全 不 能 合成 而 在 苗 期 死亡 。 实 际 上 ,在 冷 凉 温度 下 ,大 多 数 第 
一 类 和 第 二 类 突变 也 都 是 幼苗 致死 的 。 pyd 和 wd 两 个 突 
变 是 由 于 第 9 染色 体 顶 端 缺失 引起 的 。pyd 可 能 存在 于 顶端 
染 纽 与 第 一 个 染色 粒 之 间 的 一 小 段 染色 线 上 , 而 wd 存在 于 
第 一 个 染色 粒 上 。 

第 四 群 ,只 包括 三 个 基因 座位 , 即 y 1、y 8 和 Wc。 这 组 
基因 只 影响 类 胡萝卜 素 的 含量 ,因而 只 影响 胚乳 的 色泽 ,对 胚 
的 休眠 性 和 叶绿素 都 没有 影响 。We 为 显 性 基因 ,能 使 由 Y1 
引起 的 黄 胚 乳 子粒 冠 部 变 成 白色 ,而 使 其 它 部 分 变 为 痰 黄色 。 
Y 1 基因 使 胚乳 变 为 村 黄色 , 隐 性 基因 使 胚乳 变 成 纯 白色 , 完 
全 不 合成 类 胡萝卜 素 。 y 8 能 使 Y1 背景 的 胚乳 变 成 谈 黄 
色 。 

第 五 群 ,包括 那些 既是 白 胚乳 又 是 幼苗 白化 致死 类 型 。 属 
于 这 一 群 的 基因 包括 cl 1、 柠 榜 白 突变 系列 (lw1、lw2、1lw3、 
lw 4)、ly 1 和 y 10 等 。 Clm 1 基因 对 cl 1 突变 的 幼苗 叶 绿 
素 具有 修饰 作用 ,使 其 恢复 正常 绿色 ,但 对 cl1 的 胚乳 颜色 
没有 影响 。 这 群 突变 既 影响 了 类 胡萝卜 素 的 合成 ， 也 使 幼苗 
叶绿素 合成 发 生 障碍 ,因而 是 完全 致死 的 。 

第 六 群 ,属于 母 株 发 芽 突 变 , 这 类 中 有 一 些 基因 只 影响 发 
育 中 幼 胚 的 休 眼 人 狂 ,对 类 胡 梦 卜 素 和 叶绿素 的 代谢 没有 影响 ， 
它们 是 vp 1 和 vp 8。 另 外 两 个 基因 ;, 即 al 和 y 9， 既 影响 幼 
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胚 休眠 性 ， 也 影响 类 胡 萝 下 素 和 叶绿素 的 合成 ， 但 是 没有 致 
死 性 。 还 有 一 组 基因 , 包括 ps1、vp2、vp5、vp 9、w3 和 
z 1 等, 不仅 影响 幼 胚 休眠 性 和 两 种 色素 的 代谢 ， 同 时 也 是 致 
死 的 。vp 1 基因 的 另 一 个 特殊 效应 是 影响 糊 粉 层 中 花 青 素 的 
合成 。 

第 七 群 ,为 条 纹 叶 突变 ,包括 产生 纵 条 纹 突变 和 横 条 纹 的 
璇 马 状 突变 。 属 于 前 一 类 的 包括 : 能 产生 变动 不 定 的 白色 条 
纹 基因 ,如 cm1、ijl、jl j2 和 Og; 在 老 叶 片上 产生 细 条 
纹 的 基因 ,如 ar、f 1、v5; 条 纹 叶 突变 基因 , 如 sr 1、sr 2、 
sr3 以 及 1、pm、py 和 st 等 ; 产生 绿色 条 纹 叶 的 gs 1 和 
gs 2; 产生 黄色 条 纹 叶 的 ys 1、ys 2 和 ys 3 等 。 这 些 基因 绝 
大 部 分 都 是 核 遗 传 的 , 但 cm 1 和 ijl 基因 产生 的 质 休 变异 
却 只 通过 母 本 传递 。 属 于 后 一 类 的 为 斑马 状 横 带 叶 突 变 ， 包 
括 pb1l、 pb4、zbl、zb2, zb3、zb4、zb6, znl1 和 zn2 
等 基因 ， 

此 外 ,还 有 一 些 基因 只 影响 局 部 叶绿体 的 发 育 , 如 白 叶 精 
突变 基因 ws 1、ws 2 和 ws 3 等 只 影响 叶片 基部 和 了 叶 精 部 分 
的 叶绿体 合成 ,使 其 变 成 白色 或 淡 绿 色 , 但 是 并 不 影响 其 它 绿 
色 体 部 分 。 





(三 ) 植株 形态 


玉米 的 高 度 、 形 态 和 结构 千差万别 。 这 种 变化 不 仅 存在 
于 种 间 ,\ 品 种 间 , 也 存在 于 种 内 、 品 种 内 或 自 交 系 内 。 造 成 这 
种 差别 的 原因 在 大 多 数 情况 下 是 微 效 基因 活动 的 结果 。 但 在 
特殊 情况 下 ， 和 孟 德 尔 式 的 单位 因子 也 发 挥 着 巨大 的 作用 。 这 . 
里 介绍 的 简单 形态 性 状 ,包括 植株 高 度 ,营养 体 的 形态 结构 和 
繁殖 器 官 的 变异 。 大 约 有 70 个 基因 座位 与 上 述 变化 有 关 。 

1. 株 高 : 至 少 有 19 个 突变 基因 直接 与 降低 植株 高度 有 
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关 。 还 有 一 些 基因 突变 如 gL11、glLI7、rgd1 和 yd 1 等 虽 
然 主要 影响 其 它 性 状 ,但 也 间接 影响 植株 高 度 。 

株 高 基因 突变 大 体 .上 归 为 两 类 ， 一 类 为 雄性 两 性 花 同 株 
矮 生 , 即 这 种 矮 生 类 型 雄花 序 为 单 性 的 ,发 育 正常 ， 但 肉 花 为 
两 性 花 。 不 过 花药 大 多 不 能 散粉 。 这 一 类 突变 包括 anl #1、 
d2、d3、d5 和 D 8。 它们 外 部 特点 很 类 似 , 除 an 1 矮 化 程 
度 较 轻 外 ,其 余 都 是 极端 矮 化 的 ,叶片 宽 而 短 , 而 且 发 皱 , 都 有 
较 多 的 分 莹 ,叶片 数 也 比 正常 型 少 。 还 有 一 个 特点 ,就 是 对 赤 
霉 素 敏感 。 在 节 间 伸 长 期 ,适当 喷 酒 赤 才 素 溶液 ,它们 都 能 恢 
复 正 常 高 度 , 峻 穗 也 变 成 单 性 花 。 

另 一 类 斤 生 包括 br1、br2、br3、bv1、bv2、crl、ct1l、 
ct2、mil、nal、na2、rdl、rd2 和 tdl 等 基因 。' 它 们 引 
起 的 植株 矮 化 , 既 没有 两 性 花 出 现 ， 对 赤 霉 素 也 都 不 起 反应 。 
这 些 基因 对 植株 高 度 降低 的 程度 是 各 不 相同 的 ， 引 起 矮 化 的 
原因 还 都 没有 搞 清楚 。 不 过 有 证 据说 明 ， 由 于 体内 生长 素 合 
成 受阻 而 引起 na 1 植株 高 度 矮 化 。br 1、br 2、ct 1、rd1 和 
rd 2 的 植株 都 是 半 矮 生 的 。br 2 引起 植株 节 间 缩短 ,尤其 穗 位 
以 下 部 分 ,使 植株 变 得 紧 凌 ,在 理想 株 型 育种 中 正在 被 玉米 育 
种 学 家 所 采用 。 

2. 营养 体 的 形态 结构 : 突变 基因 通过 不 同 的 方式 影响 营 
养 休 各 个 部 分 的 形态 和 结构 。 上 面 提 到 的 一 套 对 赤 霉 素 敏 感 
的 矮 生 基因 和 矮小 株 基因 py 1 对 叶子 形状 影响 明显 ; Cg 1、 
nl1、Tp 1 和 Tp 2 能 使 叶片 变 罕 ; cr 1 和 Kn 1 能 使 叶子 起 
包 变 皱 ; Rg 1、rgd 1 和 sl1 基因 使 幼苗 或 成 株 叶片 呈现 据 
裂 状 ; ad 1 和 Ce 1 基因 使 叶片 卷曲 或 粘着 在 一 起 ; lg1、lg2 

. 和 Lg 3 基因 能 使 叶 耳 和 叶 台 大 大 缩小 或 完全 消失 因而 使 叶 
片 与 蕉 秆 的 夹 角 变 小 ; Rs 1 和 rs 2 使 叶鞘 组 织 无 规律 增生 ， 
因而 变 得 高 低 不 平 ; Hs 1 基因 引起 叶鞘 上 着 生长 芽 毛 ; 所 有 
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座 性 两 性 花 矮 生 基因 以 及 Cg 1、gt 1、Tp 1 和 Tp 2 基因 可 
使 植株 大 量 分 蒙 ; la 1 基因 使 成 株 不 能 站 立 , 因而 外 外 生长 ; 
rt 1 基因 阻止 次 生根 生长 ;而 bk 2 基因 使 玉米 蕉 秆 叶脉 \ 雄 
穗 和 其 它 部 分 变 的 脆弱 易 断 ,因而 在 多 风 地 区 很 难 成 活 。 


(四 ) 繁殖 器 官 的 形态 结构 


有 30 多 个 突变 基因 与 繁殖 器 官 的 形态 结构 改变 有 关 。 其 
中 有 前 面 提 到 的 雄性 和 两 性 花 同 株 矮 生 dl1、d2、d3、d5、 
D8 和 an1， 这 些 基 因 都 能 使 峻 穗 上 长 出 花药 , 变 成 两 性 在 ; 
另 一 类 基因 ,包括 ts 1、ts 2、ts 4、Ts5 和 Ts6 等 ， 能 使 雄 
花序 发 生性 返 转 ， 变 成 两 性 花 或 者 雄花 序 完 全 峻 性 化 ; ra 1、 
ra2、ra 3 和 bd 1 基因 能 使 峻 雄花 序 都 产生 大 量 分 校 ， 引 起 
多 育 性 ; pt 1 基因 能 使 肉 雄 蕉 组 织 无 规则 增生 ，、 产 生 不 定型 
的 峻 穗 和 雄 穗 ; Sg 1 和 tr 1 基因 也 影响 果穗 的 形态 ; si l 基 
因 能 产生 多 股 花丝 ， 使 果穗 上 的 花丝 显得 特别 过 量 ; Pn 1 和 
Tu 1 基因 能 使 颖 片 变 得 过 长 ， 而 Vg 1 基因 则 使 颖 片 根本 不 
能 产生 ; tb1、Tp 1 和 Tp 2 基因 不 仅 可 以 使 植株 分 鞠 增 加 ， 
而 且 使 峻 雄花 序 产 生 很 长 的 苞 片 ; ba 1 和 ba2 基因 使 肉 花 
序 不 能 分 化 变 成 空 杆 ， 它 们 和 ub 1 基因 都 使 雄 惩 不 产生 分 
枝 ; ad 1、Clt1、ct 2 和 td 1 基因 则 阻止 雄 德 正常 展开 。 


(五 ) 对 光 周 期 的 反应 


已 经 发 现 对 光 周 期 的 反应 受 一 系列 微 效 因子 所 控制 ， 但 
孟 德 尔 式 隐 性 基因 id1 对 玉米 的 光 周 期 反应 有 重大 影响 。 在 
长 日 照 环境 下 id 植株 只 长 营养 体 , 花芽 不 进行 分 化 ， 只 有 到 
秋季 日 照 缩短 以 后 ,才能 开花 结实 。 


(六 ) 叶 面 角质 层 的 变化 
普通 玉米 幼苗 时 面 上 有 一 层 近 于 白色 并 质 粉 霜 ， 因 而 在 
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阳光 下 显得 发 暗 。 央 为 这 层 粉 霜 对 水 分 具有 排斥 性 ， 所 以 当 
疝 叶 面 上 喷 水 时 ,水 滴 很 难 在 叶片 上 存留 ,存留 下 米 的 水 珠 也 
不 能 和 时 面 直接 接触 ， 中 间 有 一 层 界面 。 有 一 系列 的 幼苗 光 
叶 突 变 ,包括 gl1、sl2、g13、g14、g15、g16、g17、g18、 
gl1ll、gl12、gl11、g115、g1l17 和 gl 18 等 能 够 改变 幼苗 
叶 面 的 这 一 属性 ,使 粉 霜 不 能 形成 ,因而 显得 光亮 ， 颜 色 也 略 
黄 , 与 普通 幼苗 擦 掉 粉 霜 后 的 样子 相似 。 喷 水 以 后 , 光 叶 幼苗 
叶 面 上 布 满 水 泣 ， 很 容易 和 普通 幼苗 相 区 别 。 多 数 光 叶 突 变 
从 第 一 或 第 二 片 叶 开始 就 能 和 正常 苗 相 区 别 , 但 gl 15 比较 
特殊 ,幼苗 第 一 至 二 片 叶 是 正常 的 ,第 三 片 叶 变 动 不 定 ， 从 第 
四 片 叶 以 后 才 变 成 光 叶 类 型 。 


(七 ) 幼苗 和 花药 的 荧光 特性 


有 一 部 分 基因 突变 ,影响 色素 和 时 绿 素 的 代谢 ,使 分 子 结 
构 发 生变 化 。 这 种 变化 不 仅 表现 在 外 观 性 状 和 电泳 迁移 性 的 
不 同 ， 而 且 在 紫外 照射 下 ， 可 以 产生 特点 鲜明 的 荧光 。 属 于 
这 类 突变 的 有 Bf 1、bf 2、bz 1、hcf 1、hcf 2 和 hcf 3 等 基 
因 。 在 紫外 光 灯 照射 下 ,具有 Bf 1 基因 的 花药 壁 能 够 发 出 蓝 
色 荧 光 , 表 现 显 性 ; 幼 菌 叶片 产生 很 强 的 蓝 白色 荧光 ， 表 现 隐 
性 。bf 2 为 隐 性 基因 ， 表 现 型 与 Bf 1 相似 ,但 荧光 更 强 。 影 
响 糊 粉 层 和 植株 花 青 素 合成 的 基因 bz 1， 能 使 花药 在 U. V 
照射 下 产生 亮 黄色 荧光 。 影 响 光合 作用 的 基因 hcf 1、hcf2、 
和 hcf 3, 在 长 波 U. V 照射 下 能 够 产生 红色 荧光 。 


( 八 ) 影响 酶 特性 的 生化 突变 


以 上 突变 大 都 有 可 见 的 外 部 性 状 的 变化 ， 这 种 变化 当然 
记 是 由 于 突变 基因 编码 酶 蛋白 的 改变 引起 的 。 从 60 年 代 以 
后 ,又 发 现 一 种 突变 ,这 种 突变 在 外 观 形态 上 差别 其 小 ， 主 要 
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表现 在 基因 编码 酶 蛋白 的 分 子 变 化 上 。 由 于 个 别 或 少数 氨基 
酸 的 不 同 , 酶 蛋白 的 电荷 和 分 子 量 有 所 不 同 ,因而 电泳 迁移 率 
也 就 表现 不 同 。 已 经 发 现 了 70 多 个 突变 基因 与 酶 蛋白 的 电 
泳 迁 移 特性 有 关 。 包括 乙醇 脱 氢 酶 《Adh 1、Adh 2)、 过 氧 
化 氨 酶 (Cat 1、Cat 2、Cat 3 等 ) 酯 酶 (E1、E2.…E16) 
等 。 在 遗传 上 ,这 些 突变 基因 多 数 表现 等 显 性 , 杂种 F 1 出 现 
亲本 的 两 种 酶 带 而 不 仅仅 是 一 种 酶 带 。 有 证 据说 明 ， 凡 是 具 
有 等 显 性 遗传 的 基因 ,很 可 能 就 是 结构 基因 。 

乙醇 脱氧 酶 突变 体 和 一 部 分 酯 酶 突变 休 的 杂交 种 ， 不 仅 
出 现 两 亲本 的 酶 带 ， 还 出 现 有 杂种 酶 带 。 杂 种 酶 的 产生 很 可 
能 与 杂种 优势 有 一 定 的 联系 ， 因 为 杂种 酶 分 子 复合 体 有 可 能 
比 亲 本 类 型 的 酶 分 子 具有 较 高 的 酶 活性 。 


( 九 ) 对 病害 的 反应 


大 量 的 遗传 分 析 表 上 明 , 无 论 对 玉米 锈病 、 黑 穗 病 、 叶 斑 病 
或 者 病毒 病 的 抗 竹 都 是 多 基因 遗传 的 ， 但 是 也 发 现 了 由 主 基 
因 控 制 抗 病 的 少数 实例 。 

有 充分 资料 证 明 有 5 个 基因 与 玉米 锈病 (Puccinia 
sorghi) 的 抗 性 有 关 , 它 们 是 Rp 1、Rp 3、Rp4、Rp5 和 Rp6， 
这 些 基因 都 表现 显 性 。 还 有 一 个 基因 Rpp 9 控制 对 另外 一 个 
种 (Puccinia polysora) 的 抗 性 。Rp 1、Rp 5 和 Rp 6 都 位 于 第 
10 染色 体 得 车 ,表现 密切 连锁 。 对 Rp 1 基因 的 遗传 分 析 比 
较 深 入 , 证 明 它 是 一 个 复合 座位 〈Complex loci)， 在 这 个 座 
， 位 中 已 经 鉴别 出 14 个 异 点 等 位 基因 《heteroallele)。 

已 经 发 现 3 个 显 性 基因 , 即 Ht 1、Ht2 和 Ht3 抵抗 玉 
米 大 斑 病 (Helminzthosporium zurcicum) 和 一 个 隐 人 性 基因 即 
rhm 托 抗 小 斑 病 (有 ,maydis) 的 小 种 。 
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(十 ) 对 峻 雄 配 子 体 的 发 育 和 育 性 的 影响 


1. 花粉 育 性 : 细胞 核 因 子 和 细胞 质 因 子 都 能 对 雄 配 子 体 
育 性 发 生 影响 ， 引 起 花粉 败 育 或 雄性 不 育 。 已 经 发 现 的 核 不 
育 基 因 包 括 ms1、ms2 ms3、ms5、ms7、ms8、ms9、 
ms10、ms11、ms 12、ms 13、ms 14、ms 17 和 显 性 基因 
Ms 21 等 。 引 起 花粉 不 完全 不 育 的 还 有 dv 1( 分 散 纺锤 体 ) 基 
因 和 dy 1 (不 联 会 ) 基因 。sp 1 (小 花粉 ) 和 sp 2 基因 产生 小 
花粉 粒 ，lp 1 (致死 花粉 ) 产生 缺陷 花粉 粒 ， 它 们 在 花粉 竞争 
中 都 很 难受 精 。 细 胞 质 雄 花 不 育 有 三 类 ， 即 C 型 、S 型 和 T 
型 。 核 基 因 Rf 1 和 Rf 2 能 使 T 型 胞 质 不 育 恢复 正常 育 性 ， 
而 Rf 3 可 以 使 S 型 胞 质 恢 复 育 性 。 

2. 胚珠 育 性 : 只 有 lo 1 和 lo 2 基因 可 以 引起 胚珠 败 育 ， 
但 对 花粉 没有 影响 。 

还 有 一 些 基 因 , 如 am 1 (无 减 数 分 裂 )、as 1 (不 联 会 )、 
el 1 ( 伸 长 染色 体 )、ig 1 (无限 配子 体 ) 和 po 1 (多 次 有 丝 分 
裂 ) 等 ,它们 或 者 影响 减 数 分 裂 过 程 ,或 者 影响 配子 体 发 育 , 能 
够 同时 对 花粉 和 胚珠 的 育 性 发 生 影响 。 

有 一 系列 配子 体 基因 ga， 它 们 对 花粉 和 胚珠 的 发 育 都 
没有 影响 ,但 影响 花粉 粒 的 功能 ,因而 传递 率 很 不 相同 。 例 如 
Ga 1 和 gal 花粉 粒 的 花粉 管 在 ga 1 的 花丝 上 发 育 都 正常 ， 
它们 的 传递 率 也 相同 ,但 是 在 Ga 1 的 花丝 上 , ga 1 的 花粉 管 
生长 缓慢 ,所 以 有 90 一 100 多 的 子粒 都 是 由 Ga 1 花粉 粒 授精 
的 结果 。 


七 、 玉 米 基因 表达 与 突变 的 调节 控制 系统 
通过 对 玉米 糊 粉 层 、 果 皮 和 植株 花 更 变异 的 研究 而 发 现 
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的 基因 表达 与 突变 的 调节 控制 系统 是 本 世纪 遗传 学 上 最 重要 ， 
的 发 现 之 一 ,在 生物 界 具有 普遍 的 意义 。 

调节 控制 系统 包括 两 个 相互 联系 的 组 成 部 分 。 一 个 为 自 
主 控制 因子 ， 又 叫 调节 因子 ， 它 可 以 独立 地 对 染色 体 进行 切 
割 ,自行 在 染色 体 组 内 转 座 并 引起 结构 基因 的 突变 ; 另 一 个 为 
非 自主 控制 因 于 ,又 叫 接受 因子 , 它 能 够 插入 结构 基因 从 而 引 
起 结构 基因 突变 。 在 没有 自主 因子 时 ， 非 自主 因子 处 于 失 活 
状态 ， 既 不 能 在 染色 体 组 移动 和 转 座 ， 也 不 能 引起 染色 体 断 
裂 ， 因 而 它 所 插 人 的 结构 基因 也 不 会 发 生 回复 突变 。 自 主 控 
制 因子 可 以 活化 非 自主 控制 因子 ， 引 起 非 自主 因子 转 座 和 其 
它 遗 传 变化 。 某 一 个 自主 因子 有 它 自 己 特有 的 识别 系统 ， 因 
而 只 能 活化 与 其 相对 应 的 非 自主 控制 因子 。 非 自主 因子 也 只 
能 对 特定 自主 因子 发 出 的 信号 做 出 反应 。 根 据 这 种 自主 与 非 
自主 控制 因子 间 选 择 性 的 互 作 关系 可 以 把 它们 分 成 不 同 的 
系统 。 表 5 列 示 了 已 经 发 现 的 玉米 转 座 控制 因子 系统 、 和 它 
们 相应 的 自主 调节 因子 、 非 自主 控制 因子 和 受 这 些 系统 控制 








表 5 玉米 的 调节 控制 系统 及 其 影响 的 基因 座位 
















结构 基 内 
a a-ml(Dt) 
a-m3、 a-m4、32-m4、c-ml、 
c-m2、 c-m4, sh-ml, sh-m2、 
bz-ml、 bz-m2、 bz-m4, wx- 
ml、 wr-m5、 wx-m6、 wx- 
m7、 wx-m9、 P-VV 、bz2-m 
Spm a-ml (spm)、a-m2、a-m5、 
c2-ml、c2-m2、a2-m1、a2- 
m5、 Pf-m2、 Pr-m3、c-m5、 
wx~-m8., pgl4-m, a2-m、 
wl3-m 
及 -st 
R-mb 


Re rr 


R-st 
Mr 
R-Vyr-V 
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的 结构 基因 。 其 中 研究 比较 广泛 、 积 累 资料 较 多 的 有 Dt、 
Ac-Ds 和 Spm 三 个 系统 。 


(一 ) Dt 系统 


这 个 系统 最 初 是 在 墨西哥 甜 玉 米 中 发 现 的 。 它 的 自主 调 
节 因子 为 Dt。 已 经 发 现 了 三 个 独立 的 Dt 基因 ， 它 们 只 专 
化 性 的 引起 结构 基因 Al 座位 某 些 等 位 基因 的 不 稳定 突变 。 
很 可 能 也 有 一 个 非 自主 的 控制 因子 ,能够 对 Dt 作出 反应 并 
控制 Al 座位 结构 基因 的 变化 ,但 目前 还 没有 鉴别 出 来 。 

没有 活性 的 隐 性 基因 a 1 和 a-ml, 在 没有 Dt 存在 时 ， 
表现 是 稳定 的 ,但 在 Dt 存在 时 ,都 能 产生 特定 频率 的 回复 突 
变 , 出 现 不 同 活性 水 平 的 Al1。 回 复 突变 可 以 发 生 在 个 体 发 育 
的 任何 时 期 ， 在 能 够 产生 花 青 素 的 组 织 中 ， 可 以 产生 有 色 王 
点 。Dt 引起 由 a 1 一 A 1 的 回复 突变 发 生 较 晚 ,频率 也 低 ,所 
以 在 a1 Dt 子粒 的 糊 粉 层 ， 只 有 少数 有 色 斑 点 出 现 ;，Dt 引 
起 由 a 1-m 1 的 回复 突变 发 生 较 早 且 频率 高 ,所 以 在 a 1-ml 
Dt 的 糊 粉 层 , 可 以 观察 到 数 旧 较 多 而 且 较 大 的 并 点 。a 1-ml 
也 可 以 突变 为 a 1-s, 一 种 稳定 类 型 ,不 再 与 Dt 起 反应 。 


(二 ) Ac-Ds 系统 


这 个 系统 是 麦克 林 托 克 最 早 发 现 的 ， 也 是 至 今 所 观察 到 
的 最 简单 的 控制 系统 。 对 这 个 系统 无 论 在 遗传 学 方面 或 分 子 
生物 学 方面 研究 的 都 比较 清楚 。 它 包 括 Ac 和 Ds 两 个 成 
分 。 Ac 为 自主 调节 因子 ， 本 身 可 以 自主 地 在 染色 体 组 中 运 
动 ,改变 其 活性 状态 ,也 可 能 自主 引起 染色 体 断 裂 。 其 调节 作 
用 表现 在 它 能 使 Ds 因子 活化 ,离开 原来 座位 ,转移 到 新 的 座 
位 ， 通 过 Ds 因子 控制 结构 基因 的 表达 和 突变 。 Ac 也 能 引 
起 染色 体 在 Ds 座位 断 袭 ,从 而 引起 染色 体重 组 。Ds 为 非 自 
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主因 子 , 在 Ac 因子 的 作用 下 , 它 可 以 活化 起 来 , 发 挥 其 特有 
的 功能 ,可 以 在 染色 体 组 里 移动 ,从 一 个 座位 转移 到 另 一 个 座 
位 ,控制 某 些 结构 基因 的 活性 水 平 ,也 可 以 作为 染色 体 断 裂 的 
特定 点 ;引起 染色 体重 组 和 某 些 断 片 的 丢失。 事实 上 ,麦克 林 
托 克 正 是 根据 染色 体 这 种 异常 行为 发 现 Ds 因子 的 。 

Ac 和 Ds 因子 可 能 处 在 同一 条 染色 体 上 ,但 在 大 多 数 情 
况 下 ,它们 处 在 不 同 的 染色 体 上 。 

Ac 并 非 在 任何 情况 下 都 能 活化 Ds 因子 ,只 有 在 Ac 本 
身 处 于 活化 状态 时 ,才能 对 Ds 起 作用 。 

Ac 具有 不 寻常 的 剂量 效应 ,在 增加 Ac 剂量 时 ,由 它 所 
调节 的 全 部 细胞 学 和 遗传 学 事件 都 延迟 发 生 。 

Ds 能 够 发 生 状态 的 变化 ,首先 表现 在 对 结构 基因 抑制 程 
度 的 不 同 , 其 次 是 发 生 回复 突变 时 间 的 不 同 , 第 三 是 发 生 回复 
突变 频率 的 不 同 。 在 Ac 不 存在 时 ， 这 几 种 状态 可 以 作为 稳 
定 的 特性 保持 不 变 , 也 可 以 在 杂交 后 代 中 分 离 , 像 是 稳定 的 等 
位 基因 一 样 。 

Ds 插 和 突变 有 两 种 类 型 。 一 类 是 Ds 插入 在 结构 基因 
中 间 从 而 改变 结构 基因 的 活性 ; 另 一 类 是 Ds 插入 在 结构 基 ， 
因 之 外 ,但 也 能 抑制 结构 基因 的 表达 。 在 这 种 情况 下 ，Ds 可 
能 只 对 结构 基因 的 邻近 成 分 发 生 影响 ， 而 这 种 临近 成 分 对 结 
构 基因 正常 发 挥 功 能 又 是 必 不 可 少 的 。 








(三 ) Spm 系统 


该 系统 具有 许多 与 Ac-Ds 系统 类 似 的 特征 ,不 过 比 Ac- 
Ds 系统 更 为 复杂 。 像 Ac-Ds 一 样 , 它 也 有 一 个 非 自主 的 控 
制 因子 或 操纵 因子 。 对 于 这 个 因子 的 命名 比较 混乱 ， 彼 得 森 
(P.A. Peterson) 称 之 为 1 因子 ， 费 多 罗 夫 (N. Fedoroff) 
称 之 为 缺损 Spm。 它 也 像 Ds 一 样 , 可 以 插 和 人 结构 基因 ， 抑 
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制 结构 基因 的 活性 。 它 的 自主 控制 因子 为 Spm。 Spm 类 似 
于 Ac， 但 却 是 一 个 比 Ac 远 为 复杂 的 复合 调节 体 ， 包 括 两 
个 组 成 部 分 。 一 部 分 为 抑制 因子 Sp， 对 控制 因子 起 抑制 作 
用 ; 另 一 部 分 为 引 变 因 子 m, 引起 控制 因子 转 座 和 状态 变化 ， 
同时 也 调节 抑制 因子 的 变化 。 

Spm 的 控制 因子 插 人 结构 基因 ,并 不 能 完全 抑制 结构 基 
因 的 活性 ,结构 基因 原来 控制 的 性 状 还 能 够 得 到 部 分 的 表现 。 
例如 可 以 使 一 个 产生 花 青 素 的 基因 继续 产生 少量 色素 。 但 是 . 
在 抑制 因子 Sp 存在 时 ,结构 基因 的 效应 就 能 完全 被 抑制 , 例 
"如 完全 不 产生 色素 等 。 在 引 变 因子 中 的 作用 下 ， 控 制 因子 可 
以 发 生 转 座 , 从 而 产生 回复 突变 。 就 玉米 糊 粉 层 的 色素 而 言 ， 
在 a1-m1 背景 上 ,由 Spm 系统 各 个 组 成 部 分 的 共同 作用 的 
结果 就 会 产生 以 无 色 为 背景 带 有 有 色 斑 点 糊 粉 层 的 子粒 。 


八 、 玉 米 副 突变 


在 对 玉米 R 基 因 的 遗传 分 析 中 ,发 现 了 一 种 异常 的 现象 ， 
即 某 些 等 位 基因 的 功能 随 着 其 遗传 经 历 不 同 而 发 生变 化 。 由 
于 等 位 基因 间 的 互 作 而 引起 的 定向 可 遗传 的 变化 叫做 副 突 
变 。 可 从 下 面 三 个 杂交 试验 说 明 ( 表 6)。 

表 6 R 基因 的 副 突变 
杂交 组 合 | 母 本 基因 型 父 本 基因 型 | F1 胚乳 基因 型 F1 表现 型 


深 色 不 均匀 糊 粉 层 
R-st r-g r-g | 有 人 色 斑 点 糊 粉 层 

1/2R-r r-g rf~g| 浅 色 不 均匀 糊 粉 层 
1/2R-st r-g f-g| 有 色 班 点 糊 粉 层 











R-r R-r 
及 -st 及 -st 
R-r R-st 


R-r r-g rt-g 





杂交 1 与 杂交 2 都 产生 一 种 类 型 的 后 代 ， 杂 交 3 产生 两 类 后 
代 。 从 胚乳 基因 型 来 看 ， 一 类 与 杂交 1 相同 ,一 类 与 杂交 
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2 相同 。 具 有 R-st r-g r-g 基因 型 的 种 子 , 其 表现 型 与 第 二 
类 杂交 后 代 是 完全 一 致 的 ,但 具有 R-r r-g r-g 基因 型 种 子 
的 表现 型 与 第 一 类 杂交 后 代 却 十 分 不 同 。 后 者 子粒 的 颜色 要 
比 前 者 浅 的 多 。 由 于 R-r 与 其 等 位 基因 R-st 以 杂 合 状态 
经 历 了 一 代 , 其 功能 比 原来 的 R-r 大 为 减弱 ,以 R-r 表示 。 
这 种 定向 的 遗传 变化 归 因 于 副 突 变 。 R-r 为 副 突 变易 变 基 
因 ，R-st 为 副 突 变 引 变 基因 。 在 座位 ,属于 副 突 变易 变 基 
因 的 还 有 等 位 基因 R-g 和 R-ch， 属于 副 突 变 引 变 基因 的 
还 有 R-mb。 当 副 突变 等 位 基因 R-r 以 纯 合 状态 保持 若干 
世代 以 后 , 它 会 蚀 慢 地 恢复 原 等 位 基因 R-r 的 功能 。 除 R 基 
因 座 位 外 ,还 发 现 B 座位 的 等 位 基因 也 能 够 产生 副 突变 。 





万、 玉米 核 外 遗传 “ 


核 外 遗传 又 叫 细胞 质 遗 传 ， 非 孟 德 尔 式 遗传 。 因 为 性 状 
的 传递 只 通过 母 本 ， 所 以 杂交 后 代 的 性 状 表现 完全 像 母 本 而 
不 会 产生 和 孟 德尔 式 的 分 离 。 研 究 表明 ， 玉 米 的 许多 数量 性 状 
如 成 熟 期 植株 高 度 ,油分 和 蛋白 含量 以 及 产量 等 都 与 核 外 遗 
传 有 关 。 但 表现 最 明显 ， 研 究 最 充分 和 最 具有 实用 价值 的 是 
细胞 质 遗 传 的 叶绿体 变异 和 雄花 不 育 性 变异 。 

玉米 细胞 质 中 有 两 个 最 明显 的 自主 遗传 细胞 器 ， 一 个 为 
叶绿体 ,一 个 为 线粒体 。 它 们 各 有 一 套 自己 的 基因 组 ,由 环 状 
DNA 组 成 ， 分 别称 为 叶绿体 基因 组 和 线粒体 基因 组 ， 各 自 
编码 一 组 基因 ， 这 些 基因 所 决定 的 性 状 一 般 都 表现 细胞 质 遗 
传 。 

前 面 提 到 ,有 上 百 个 核 基因 突变 与 叶绿素 的 合成 有 关 。 其 
中 有 一 个 隐 性 基因 ij。 纯 合 时 使 植株 产生 白色 条 纹 时 。 但 研 
究 表 明 ，ij 并 没有 直接 引起 叶绿素 的 变异 ,而 是 通过 诱发 叶 
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绿 体 基因 组 中 的 基因 突变 而 影响 叶绿素 合成 的 。 因 而 条 纹 叶 
表现 为 细胞 质 遗 传 方 式 。 以 条 纹 时 株 为 母 本 与 带 有 显 性 互 基 
因 的 正常 株 杂交 ,后 代 有 全 绿 株 、 全 白 株 和 花 斑 株 三 种 类 型 。 
白色 组 织 部 分 不 仅 质 体 结构 发 生 了 变化 ,而且 缺 少 核糖 体 。 还 
有 一 个 叶绿体 诱 变 基 央 cm, 其 遗传 行为 与 ij 基 因 十 分 类 似 。 

细胞 质 遗 传 雄 花 不 育 在 玉米 种 子 生产 中 得 到 广泛 的 应 
用 ， 对 于 降低 种 子 成 本 保证 种 子 质 量 有 重要 意义 。 根 据 特 定 
核 基因 对 细胞 质 雄 花 不 育 的 专 效 性 恢复 能 力 ， 可 以 把 从 全 世 
界 采 集 到 的 胞 质 不 育 材料 归纳 为 三 种 主要 类 型 , 即 C 型 、$ 型 
和 型 。 能 够 完全 恢复 工 型 不 育 的 是 两 个 显 性 互补 基因 Rf 1 
和 Rf2， 还 有 一 些 部 分 恢复 育 性 基因 。 能 使 S 型 不 育 性 恢 
复 的 为 Rf 3 基因 。 Rf 3 只 影响 花粉 粒 育 性 而 不 影响 整个 杆 
株 。 所 以 纯 合 的 Rf 3 Rf 3 植株 可 以 使 全 部 花粉 粒 正 常 可 
育 ， 而 杂 合 的 Rf 3 rf 3 株 产 生 1/2 带 有 Rf 3 的 花粉 粒 为 可 
育 的 ，1/2 带 有 rf 3 的 花粉 粒 为 不 育 的 。 

S 型 不 育 性 表现 不 稳定 , 易 受 环境 影响 ,在 生产 中 很 难 应 ， 
用 。T 型 不 育 性 稳定 而 彻底 ， 曾 经 在 玉米 种 子 生 产 中 广泛 应 
用 ,但 由 于 感染 小 斑 病 的 工 小 种 也 在 70 年 代 开 始 被 放弃 。 现 
在 玉米 生产 中 所 使 用 的 雄花 不 育 基本 上 是 C 型 的 。 





和 


